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Die eer eet oe Epa itt ad ae es: 
- Geitschrift fiir Morphologie und Okologie der Tie 
steht Originalarbeiten aus dem Gesamtgebiet der im Titel genannten Arbeits- — 
ichtungen offen. = © Sie ; ME Me a 
- Die Zeitschrift erscheirit zur Erméglichung raschester Verdffentlichung zwang- — 
los, in einzeln berechneten ‘Heften; mit 40 bis 50 Bogen wird ein Band abge- 
schlossen. te ny a it a ee 
: Der Autor erhalt einen Unkostenersatz von RM. 20.— fiir den 16seitigen Druck- 
- pogen, jedoch im Héchstfalle RM. 60.— fir eine Arbeit. 
"is wird ausdriicklich darauf aufmerksam gemacht, daS mit der Annahme des 
‘Manuskriptes und seiner Veréffentlichung durch den Verlag das ausschlieBliche a 
’ Verlagsrecht fiir alle Sprachen und Lander an den Verlag tibergeht, und zwar bis — 
zum 31. Dezember desjenigen Kalenderjahres, das auf das Jahr des Erscheinens 
 folgt. Hieraus ergibt sich, da® grundsatzlich nur Arbeiten angenommen werden 
-kénnen, die vorher weder im Inland noch im Ausland veréffentlicht worden sind, und 


* 


“4 


4 Bi: , die auch nachtraglich nicht anderweitig zu veréffentlichen der Autor sich verpflichtet. 


Bei Arbeiten aus Instituten, Kliniken usw. ist’ eine Erklarung des Direktors — 
oder eines Abteilungsleiters beizufiigen, da er mit der Publikation der Arbeit . 
aus dem Institut bzw. der Abteilung einverstanden ist und den Verfasser auf die 

_Aufnahmebedingungen aufmerksam gemacht hat. _ ; ; 

Die Mitarbeiter erhalten von ihrer Arbeit zusammen 40 Sonderdrucke unent- 
geltlich. Weitere 160 Exemplare werden, falls bei Riicksendung der 1. Korrektur 
bestellt, gegen eine angemessene Entschaidigung geliefert. Dariiber hinaus ge-. 
wiinschte Exemplare miissen zum Bogennettopreise berechnet werden. Mit der 
Lieferung von Dissertationsexemplaren befa8t sich die Verlagsbuchhandlung grund- | 
sitzlich nicht; sie stellt jedoch den Doktoranden den Satz zur Verfiigung zwecks 
Anfertigung der Dissertationsexemplare durch die Druckerei. ; 

Es ist dringend erwiinscht, daB alle Manuskripte in deutlich lesbarer 
Schrift, am besten Schreibmaschinenschrift (mit mindestens 3 cm breitem freie 
Rand) eingeliefert werden. Die Manuskripte missen wirklich druckferti 

- eingeliefert werden; bei der Korrektur sollen im allgemeinen nur Druckfehler v 
bessert und héchstens einzelne Worte verandert werden. 
Aufnahmebedingungen siehe III. Umschlagseite. 


Alle Manuskripte und Anfragen sind zu richten an 


Professor Dr. P. Buchner, Leipzig, Zoologisches Institut der Univ., Talstr. 33 
oder an i. 


Professor Dr. P. Schulze, Rostock, Zoologisches Institut. 
‘Die Herausgeber 


Buchner Schulze ante 
Verlagsbuchhandlung Julius Springer in\Berlin W 9, Linkstr. 22/24 
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(Aus dem Zoologischen Institut der Universitat Mister i. W.) 
STUDIEN AM NETZ DER KREUZSPINNE 
(ARANEA DIADEMA.) 


1. DIE GRUNDSTRUKTUR DES NETZES UND BEZIEHUNGEN ZUM 
BAUPLAN DES SPINNENKORPERS 


Von 
Hans PEre=rs. 


Mit 16 Textabbildungen (17 Einzelbildern). 
(Hingegangen am 5. November 1936.) 


Inhaltsverzeichnis. Seite 
RM eM et aes es bee geass » os fs ae 7s 613 
eperomemutact OC Mal aeniaee kink, fos fs cS ss ps ee es 614 
PE MemetVCEA CHE Meee Se ke ee ee ee ks 616 
“Die Lage der Nabe innerhalb der Netzflache ..........2.2.2.. 621 
PvemyMarte HMGadiG Hein FONG woo. SO doi ee 623 
Peepamotaning deri tadimaiiiden .. 5s «bee 8 typ ke we ebm 626 
Der Bauplan des Kérpers und der Bauplan des Netzes ......... 633 
Zusammenfassung und Ausblick .............. Saas ah ch i 648 
LeU UECRIVC EAC CHING Gsm eRe mee AA SENS ee ae 649 

Einleitung. 


~ Es ibt Lebenserscheinungen, in denen mehrere groBe Probleme 
gleichsam in einem Punkt zusammengedrangt sind. So sehen wir im 
-Spinnennetz und insbesondere in seiner héchstentwickelten Form — dem 
Radnetz — ein Gebilde, das uns unmittelbar an verschiedene Fragen 
der allgemeinen Biologie heranfiihrt. 

Wie ist es moglich, dafs die junge Spinne ihr Netz gleich das erstemal 
in seiner ganzen komplizierten Struktur auffiihrt? Wir wissen keine 
andere Antwort, als daB wir das Unbekannte ,,Instinkt‘‘ nennen. Wir 
bewundern die Harmonie, die wir in der Gliederung der Netzflaiche zu 
erkennen glauben. Aber wir kénnen nicht angeben, welche Besonder- 
heiten der Gliederung es denn sind, die wir ,,Harmonie“‘ nennen. Und 
Harmonie ist eigentlich noch so wenig ein im strengen Sinn naturwissen- 
schaftlicher Begriff wie Instinkt. 

Ferner: Denken wir an die geringe Entwicklung des Gesichtssinns 
bei den Radnetzspinnen und daran, daB die meisten von ihnen iiber- 
haupt nur nachts bauen, so erkennen wir im Netzbau eine Leistung 
des Tastsinns, dieses noch so wenig erforschten Sinnes. Da es sich offen- 
bar um raumliche Wahrnehmungen des Getastes handelt, kénnten 
Beobachtungen am Spinnennetz vielleicht auch Beitrage zu den in der 
‘Psychologie des Menschen schon éfter bearbeiteten Problemen der Be- 
ziehungen zwischen Sehraum und Tastraum liefern. 


Z.f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 41 
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An Problemen ist kein Mangel. Die Schwierigkeit liegt darin, sie 
fiir den naturwissenschaftlichen Zugriff tiberhaupt einmal erst faBbar 
zu machen. Wenn ich darin die Aufgabe meiner Untersuchungen sehe, 
so weiB ich wohl, daB wenig Aussicht besteht, so schwer zu erreichenden 
Zielen wirklich naher zu kommen. Aber auch Ziele, die zunachst in 
unerreichbarer Ferne liegen, konnen doch die Richtung der Forschungs- 
arbeit bestimmen 

BewuBt habe ich den Titel ,,Studien gewahlt. Denn ich kann es 
mir nicht zur Aufgabe setzen, die Untersuchung stets soweit zu treiben, 
wie es vielleicht als méglich erscheinen sollte. Es kommt mir vielmehr 
zunichst darauf an, das Gebiet nach den verschiedenen Richtungen 
abzutasten. 


In dieser ersten Arbeit beginne ich damit, das Netz hinsichtlich seiner 
Struktur einmal genauer zu untersuchen. Denn wirklich griindliche 
und exakte Messungen sind bisher noch nicht angestellt worden. Zwar 
hat WIEHLE in seinen bekannten Untersuchungen schon viel Vorarbeit 
geleistet. Er ist auch meines Wissens der einzige Autor, der eingehende 
Spezialuntersuchungen von einem héheren, wichtigen Gesichtspunkt an- 
gestellt hat, namlich dem phylogenetischen. Aber es kam ihm dem- 
gemaf wohl nicht so sehr darauf an, die Struktur des Netzes im ein- 
zelnen Fall bis in alle Feinheiten zu verfolgen. Er hat vielmehr durch 
Beschreibung einer groBen Anzahl verschiedenster Netztypen ein reiches — 
Material fiir vergleichende Untersuchungen gesammelt. Auf diese Ar- 
beiten, wie auch auf die sonst schon vorliegenden zahlreichen Unter- 
suchungen soll spaiter von Fall zu Fall, wie es die Behandlung der ver- 
schiedenen Fragen erfordert, eingegangen werden. 


Material und Teehnik. 


Als Untersuchungsobjekt dient in allererster Linie die Kreuzspinne Aranea 
diadema. Sie ist reichlich zu beschaffen und leicht zu halten. Auch bleibe ich 
bei diesen neuen Arbeiten gern bei dem Objekt, mit dem ich schon friiher sinnes- 
physiologisch experimentiert habe, damit nach und nach ein abgerundetes Bild 
vom Sinnesleben dieses Tieres entsteht. Zum Vergleich sollen aber von Fall zu 
Fall auch andere Radnetzspinnen herangezogen werden. In dieser ersten Studie 
sind das Aranea undata, Argiope briinnichii, Zilla litterata und Meta reticulata. 
Argiope briinnichit verdankte ich der Freundlichkeit von Herrn Dr. WrEHLE, der 
mir eine Anzahl Tiere aus dem Tessin schickte. Die anderen Arten sind bekanntlich 
leicht zu beschaffen; Fundortangaben findet man z.B. bei Wrentnl. In der 
Nomenklatur folge ich diesem Autor. 

Die Spinnen wurden frei im Zimmer gehalten. Sie lieBen im allgemeinen nicht 
lange mit dem Netzbau auf sich warten. Eine Ausnahme macht Meta reticulata ; 
man halt sie besser im Garten. Einzelne Tiere konnten lange Zeit im Laboratorium 
beobachtet werden, manche bis zu vielen Monaten. Kleine Spinnen wurden mit 
Drosophila gefiittert, gréBere in Ermangelung anderer Nahrung mit Mehlwiirmern. 
Wichtig ist, den Tieren von Zeit zu Zeit mit der Pipette etwas Wasser zu geben. 


1 WreniE: Tierwelt Deutschlands, 1931. 
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Zur exakten Untersuchung mancher Fragen hat sich das photographische 
Verfahren als unerlaBlich erwiesen. Zur Aufnahme und auch zu anderen Zwecken 
wurden die Netze nach der in meiner Arbeit von 1932 (8. 241) geschilderten Methode 
in rechteckige oder quadratische Holzrahmen eingespannt. Denn die Spinnen bauen 
kaum je ein Netz in einen Rahmen, den man ihnen zur Verfiigung stellt. Eine 
Ausnahme machen allerdings junge bis etwa halbwiichsige Exemplare von Aranea 
diadema und ebenso alle Stadien von Zilla litterata. 

Wenn man Netze junger Kreuzspinnen in einen Rahmen spannt, benutzt ihn 
das Tier fast stets am nachsten Tage fiir das neue Netz, und so bleibt es oft langere 
Zeit. Zilla litterata ibertragt man ‘ 
zweckmaBig vorsichtig mit ihrem 
Schlupfwinkel, etwa einem ver- 
sponnenen Blatt, und _befestigt 

ihn in einer Ecke des Rahmens. 

Kiinftig baut das Tier dann seine 
Netze von jenem Schlupfwinkel 
aus in den Rahmen ein. 

Zur photographischen Auf- 
nahme wurde das Netz vor 
einen groBen, innen geschwarzten 
Kasten (0,75 x 0,75 0,75 m) ge- 
stellt, wie ihn ahnlich schon Com- 
stock gebraucht hat. Derselbe 
war auch auf der Vorderseite bis 


St 
Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1. Anordnung zur photographischen Aufnahme des Spinnennetzes. Ansicht von oben, 
Schema. D Dunkelkasten, NV Netz, in Rahmen eingespannt, Le Leica-Kamera am Stativ St 
und mit Einstellgerit Beooy 6, La Lampen. 

Abb. 2. Instrument zum Messen des Neigungswinkels der Netzebene. Erklirung im Text. 


auf eine quadratische Offnung (0,48 m) geschlossen, so dafs von den beiden seitlich 
aufgestellten 500 W-Lampen kaum Licht einfallen konnte. Abb.1 zeigt die ganze 
Anordnung in der Ansicht von oben. 

Als Kamera wurde die ,,Leica‘‘ mit dem Objektiv ,,Elmar‘* benutzt, in Ver- 
bindung mit den Vorsatzlinsen Nr. 2 und 3 und dem Einstellgerat ,,Beooy“. Das 
Einstellgerat ,,Belun‘‘ erméglicht die Aufnahme der Spinnen in natiirlicher GroBe. 
Die Vorsatzlinse Nr. 2 reicht gerade zur Aufnahme des Netzes einer adulten Kreuz- 
spinne. Eine besondere Priifung ergab, daB die spharischen Abweichungen bei 
allen Linsenkombinationen so gering sind, da sie vernachlassigt und die Positive 
ohne weiteres zum Ausmessen der Netze benutzt werden kénnen. Als Negativ- 
material diente der ,,Fliegerfilm‘‘ von Perutz, ein sehr feinkérniger Film, der 

41* 
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kontrastreich arbeitet. Die Negative wurden auf das Format 9 x12 und 13 x 18 em 
vergréBert. Zur Reproduktion wurden die Linien wo notig nachgezogen. 

Da es im Laufe der Untersuchung ndtig wurde, die Neigungswinkel der Netz- 
ebene gegen die Vertikale zu messen, habe ich ein Instrument konstruiert, mit dem 
man derartige Messungen bequem und genau ausfiihren kann (s. Abb. 2). Auf einem 
Messingblock B ist eine Platte P angesetzt, die die Libelle Zi und das Messing- 
stiick Me, tragt. Da der Block ein Kugelgelenk enthalt, mit dem federnden Wider- 
lager bei F, kann die Platte durch Drehen der Stellschrauben S, und 8, in voll- 
kommen horizontale Lage gebracht werden. In das Messingstiick Me, paBt genau 
ein zweites, langeres Me,, das mit der Schraube S; festgestellt wird. An ihm ist 
die Kreisscheibe Sch, befestigt, die an ihrem Rande in Grade eingeteilt ist (Teilung 
nicht eingezeichnet). Eine kleinere Scheibe Sch, ist gegen die erste drehbar. Sie 
tragt eine 40 cm lange Eisenleiste Le und einen Zeiger Ze, der ihre Neigung gegen 
die Vertikale bei horizontaler Einstellung der Grundplatte genau anzeigt. Mittels 
der Schraube S, 1aBt sich der drehbare Teil feststellen. Dreht man die Schraube 
ganz heraus, so kann man die Leiste Le abnehmen, denn sie ist nur lose in die 
Zapten Za, und Za, eingelassen. Diese Méglichkeit ist fiir einen bequemen Transport 
wichtig. An der Leiste Le befinden sich zwei Stabe St, die mittels der Klemmen K 
befestigt und verschoben werden kénnen. Sie tragen je eine Hiilse H, die sich an 
ihnen verschieben und mittels Markierungen Ma, von denen eine zu sehen ist, 
auf gleiche Distanzen einstellen lassen. Zum Gebrauch wird das Gerat auf ein 
Photostativ geschraubt. Die Stabe bringt man in eine der GréBe des Netzes ent- 
sprechende Entfernung voneinander. Durch Verschieben des Stativs, Drehen der 
Leiste und Verschieben der Hiilse wird das Instrument so eingestellt, daB die 
Enden der Hiilsen die Netzebene beriihren. Bei horizontaler Anordnung der 
Grundplatte gibt der Zeiger den Neigungswinkel auf schatzungsweise + 1° genau 
an. — Zur Erhéhung der Handlichkeit des Gerats wiirde es sich vielleicht empfehlen, 
das Messingstiick Me, als Schlitten einzurichten, derart, daB es sich in der Richtung ~ 
der Pfeile verschieben laBt. 


Die Form der Netzfliche. 

Die Netzflaiche gliedert sich in die Warte, die ,,freie Zone‘ und den 
Fangbereich (Abb. 3). Der auBerhalb des Fangsbereichs liegende Teil 
wird hier nicht beriicksichtigt; wenn von der Netzflache die Rede ist, 
ist stets nur der vom auBersten Umgang der Spirale des Klebfadens 
umgrenzte Bereich gemeint. Erwihnt sei noch, da8 die Bezeichnung 
freie Zone andeutet, daB hier nur radiale, aber keine konzentrischen 
Faden verlaufen. 

Nach WI&H.E hat die Flache des Kreuzspinnennetzes ,,kreisférmigen 
Gesamtcharakter“. Die genaue Untersuchung zahlreicher Netze lehrt 
jedoch, daB sie keineswegs eine Kreisflache darstellt, sondern in der 
Vertikalrichtung zur Gestalt einer Ellipse ausgezogen ist. 

Dividieren wir die groBe Achse dieser Ellipse durch ihre kleine Achse, 
so erhalten wir einen Quotienten, der ein Maf fiir die Abweichung von 
der Kreisgestalt bietet. Ich nenne ihn den Achsenquotienten. Ich habe 
ihn an insgesamt 74 Netzen der etwa halbwiichsigen Spinne Nr. 204 
und der Spinne Nr. 203 in verschiedenen aufeinanderfolgenden Hau- 
tungsstadien berechnet. Er betraigt im Mittel 1,24, schwankt aber nach 
den einzelnen Netzen recht betrachtlich. 
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Gemessen wurde also die Ausdehnung der Netzflache langs der Schnittlinie 
der Netzebene mit jener vertikalen Ebene, die man sich frat die Nabe gelegt 


denken kann; das ist die groBe 
Achse. Als ilome Achse wurde 
die Schnittlinie mit der durch 
die Nabe gehenden horizontalen 
Ebene genommen. Beziiglich 
der Messung der SpinnengréBe 
sei auf 8S. 626 verwiesen. 


Die Messungen sind in 
Tabelle 1 zusammengestellt. 
Dort findet man auch die 
minimalen und maximalen 
Werte der Quotienten der 
Netze einer jeden Gruppe. 
Die Gruppen umfassen die 
Netze ein und desselben Groé- 
Benstadiums der Spinnen. 

Es fragt sich, worauf 
die Schwankungen der Ach- 
senquotienten beruhen. Zum 
Teil ist die Netzform ohne 
Zweifel von den Raumver- 
haltnissen abhangig, denen 
sich die Spinne beim Netz- 
bau anpassen mu. So hatte 
das Netz von Spinne Nr. 
204 mit dem Achsenquo- 
tienten I1,1 nach unten 
nicht gentigend Ausdeh- 


Abb. 3. 


W Warte, Fr Freie Zone, F' Fangbereich. 


Netz einer fast adulten Kreuzspinne. 


Photo, 


Die einge- 


zeichneten Linien zusammen bezeichnen die groBe 


Achse der Netzflache. 


nungsméglichkeit, und entsprechend 1laBt sich an vielen anderen Netzen 
eine starke Abweichung vom Mittelwert ohne weiteres erklaren. 


In vereinzelten Fallen legt 
die Spinne den Fangbereich 
erdBer an, alsesderGroBe des 
Rahmens entspricht, so dai 
Netze entstehen, wie Abb.4 
eins zeigt. Die Achsenquo- 
tienten die sich dann natiir- 
lich nicht mehr auf eine regel- 
mafige Ellipse beziehen, an- 
dern sich selbstverstandlich 
in solchen Fallen. 


Tabelle 1. Achsenquotienten einer 
Anzahl Kreuzspinnennetze. 

| Lange | Mini- | Mitt- | Maxi- | ,__., 

= ae - dee ‘ i ore % cren Fa aler Anal 

. Achsen-| Achsen-| Achsen- a 
Spinne | | pee) | Suetiene qagtlent | Gaotient Netze 
204 11,7 | 1 1529 1,53 i 
203 14,9 | 1,16 | 1,21 1,23 5 
203 LOS 0595, 1,21 1,38 25 
203 23,1 | 1,09 1,23 J,31 20 
203 Sie eeeOS= | 1.24 1,39 17 


DaB aber auch bei vollkommen konstant bleibenden Raumverhilt- 
nissen die Achsenquotienten variieren, zeigen Beobachtungen an Spinnen, 
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die in ein und demselben Holzrahmen mehrere Netze bauten. Die Netze, 
die Spinne Nr. 203 (im GroBenstadium 14,9 mm) vom 16. 1. bis 21. 1. 36 
in einen Rahmen von 423 x 473 mm Innenweite gebaut hat, hatten 


\ 

\\ 
Y\\V\4 

\\\ | 
Wi 


| A 


\ 
1 


\ 
] 


aon ae einer halbwiichsigen Kreuzspinne (Nr. 203). Der Fangbereich ist gréBer an- 
gelegt als es der GréBe des Rahmens entspricht, so daB der regelméBige Umri®B des Fang- 
bereichs an der linken Seite gestért ist. Photo. 


zwar einen ziemlich konstanten Achsenquotienten, namlich 1,22, 1,16 
1,21, 1,23 und 1,23. Aber die beiden im iibrigen sehr regelnaiies 
Netze von Spinne Nr, 204 (GréBenstadium 11,7 mm) am 2. 3. und 4, 3 
im gleichen Rahmen 180 x 320 mm zeigten die Guctienten 1,36 nnd 


Bs Open Se . Tees 
1,53. Ferner hatten die Netze von Spinne Nr. 203 in einem Rahmen 
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470 x 420mm die Quotienten 1,19, 1,28 und 1,22 (GrdéBenstadium 
19,3 mm) und in einem Rahmen 480 x 480 mm die Quotienten 1,31, 
1,19, 1,36, 1,28 und 1,29 (GréBenstadium 23,1). 


Die Abhéingigkeit der Netzform von der Neigung der Netzebene. 

Ich habe schon in meiner Arbeit von 1933 darauf hingewiesen, daB 
die Ebene des Kreuzspinnen-Netzes gegen die Vertikale geneigt ist. 
Genaue Messungen konnte ich jedoch noch nicht mitteilen. Inzwischen 
habe ich die Neigungswinkel von 25 Netzen der Spinne Nr. 203 ge- 
messen?, 


Tabelle 2. Neigung der Netzebene und Form der Netzflache. 


Ausdehnung des Fangbereichs 


(Sas) wr Oo 
cE eg ee | oe | 2) se |e | cle |ese 
EE ge | 25 | 82 | 22 | 22/82 | $5 [ses 

a | wD OM aed 

1 425-475mm]| 31. 7. 216 3 
2 derselbe 4.8. | 143 | 126 | 269 95 | 105 | 200 2 
3 255:°255mm| 14.8. 104 | 104 | 208 96 97 | 193 | 1,082] 26 
4 frei 15.8. | 109 97 | 206 82 81 | 163 | 1,26 5 
5 4 Bases | 2a) 74 81 |-155 | 1,498 2 
6 255-253 mm 4.8. 97 | 104 | 201 74. 76 | 150 | 1,34 II 
7 derselbe 5. 8. 85 76 | 161 Tee ON ae el. LO Pa 
8 6 8. 8. 67 90 | 157 80 85 | 165 | 0,954] 24 
9 aa 10. 8. 88 | 121 | 209 73 85 | 158 | 1,325 1 
10 Py j Nes 72 69 | 141 59 | 69 | 128] 1,12 26 
il 375°425 mm] 13.8. | 124 | 155 | 279 | 114 | 119 | 233 | 1,20 9 
12 derselbe 14.8. | 128 | 146 | 274 | 100 | 115 | 215 |] 1,27°] 24 
13 425-475 mm — 193 | 152 | 345 | 127 | 134 | 261 | 1,32 13 
14 derselbe 12. 8. 177 | 169 | 346 | 1388 | 1385 | 273 | 1,27 17 
15 re 13. 8. | 185 | 160 | 345 | 185 | 134 | 269 | 1,28 16 
16 as 14. 8. 155 | 149 | 304 | 136 | 130 | 266 | 1,14 20 
17 15.8 178 | 162 | 340 | 144 | 186 | 280] 1,22 21 
18 16. 8. | 138 | 128 | 266 | 111 | 109 | 220 | 1,21 | 29 


1 Wenn die Netzflache einmal nicht ganz eben war, wurde ihre mittlere Neigung 
abgeschatzt. 

2 Es ist nicht sicher, daB die Spinne der Netze Nr. 3 und 4 mit derjenigen 
identisch ist, die die Netze Nr. 1 und 2 gebaut hat. 

3 Durch die Anordnung der Rahmenfaden war die Ausdehnung des Fang- 
bereichs nach den Seiten behindert. Sonst wohl ein etwas niedrigerer Quotient 
(vgl. Abb. 4 und Erlauterung!). 

4 Ausdehnung des Fangbereichs nach oben durch einen horizontalen Rahmen- 
faden behindert. Bei normalem Fadenverlauf Ausdehnung nach oben schatzungs- 
weise 82 mm; Quotient dann 1,04. | 

5 Verlauf der Klebfaden durch die Anordnung des Rahmens rechts und links 
gestért. Bei stérungsfreiem Verlauf schatzungsweise statt 85 mm 90 mm und 
statt 73 mm 81 mm, so daB Quotient 1,22. 

6 Ausdehnung des Fangbereichs nach rechts gestért durch die Lage des Rahmen- 
fadens. Beinormalem Verlauf rechts schatzungsweise 125 mm, so da Quotient 1,14. 
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Es handelte sich dabei durchweg um Netze, bei denen die Raum- 
verhaltnisse der Spinne offensichtlich die Befestigung in beliebiger 
Neigung gestatteten. Der Neigungswinkel schwankte zwischen 0° und 19° 
und betrug im Mittel 8,6°. (Die GréBenstadien der Spinne waren 20,1 
und 31,7 mm.) 

Zwischen den Achsenquotienten und den Neigungswinkeln des Netzes 
stellt sich eine interessante Beziehung heraus. Mit steigendem Neigungs- 
winkel werden die Achsenquotienten kleiner. 24 Netze von Spinne Nr. 203 
(GréBenstadien 19,3—31,7 mm), mit einem Neigungswinkel von 0° bis 
10° (im Mittel 3,99) hatten einen mittleren Achsenquotienten 1,27; 
20 Netze derselben Spinne mit einem Neigungswinkel 11—20° (im 
Mittel 12,9°) dagegen hatten einen Achsenquotienten 1,21. Die Achsen- 
quotienten der ersten Gruppe schwankten zwischen 1,39 und 1,13, die 
der zweiten Gruppe zwischen 1,30 und 1,08. Die grofen Neigungs- 
winkel der Netze dieser Gruppe waren zum Teil die Folge einer ent- 
sprechenden Aufstellung des Holzrahmens. 

Eine Anzahl Experimente mit kiinstlicher Erhéhung des Neigungs- 
winkels, zu denen andere Tiere benutzt wurden, sind in Tabelle 2 zu- 
sammengestellt. Mit Ausnahme der Netze Nr. 4 und 5 wurden sie von 
den Spinnen in Holzrahmen eingebaut. Die Innenmafe sind in der 
Tabelle angegeben; die erste Zahl bedeutet die Linge der horizontalen 
Leisten. Durch Schragstellen der Rahmen wurden die Spinnen ver- 
anlaBt, ihre Netze beim Erneuern in dem betreffenden Neigungswinkel © 
anzulegen. Aus der Tabelle lapt sich wieder mit Deutlichkeit entnehmen, 


dap den gropten Neigungswinkeln die kleinsten Achsenquotienten zu- 
geordnet sind. 


Zur Technik dieser Versuche ist noch zu bemerken, da die Rahmen an frei- 
stehenden hohen Stativen befestigt wurden, so daB die Spinnen in der Nahe keine 
Gelegenheit zur Verankerung ihrer Faden finden konnten. Namentlich bei stark 
geneigtem Rahmen befestigt die Spinne namlich sonst regelmaRig ihr Netz an 
Punkten der Umgebung so, daB die Ebene die gewéhnliche geringe Neigung erhalt 
(vgl. Verf. 1933, 8.451). Aber auch unter den geschilderten Umstinden scheint 
ein Neigungswinkel von etwa 30° der maximale zu sein, der sich tiberhaupt erreichen 
1aBt. Ist er gréBerer, dann wird der Rahmen verlassen, wozu auch sonst, wie 
gesagt, eine starke Tendenz besteht, ganz besonders bei alteren Tieren. 


Vergleichendes. 

Uber die Anordnung der Netzebene im Raum gibt es nur wenige, 
mehr gelegentliche und ungefihre Angaben in der Literatur. So schreibt 
BERLAND (1932, 8. 217/218): «La toile est en général dans un plan ver- 
tical (Argiope, Cyclosa, Nemosculus, diverses Aranea ). Toutefois chez 
les Tetragnatha, les Aranea du groupe cornuta, et en général chez les 
Araignées fréquentant les cours d’eau, elle est dans un plan oblique, et 
parfois méme presque horizontal. Les toiles d’Uloborus sont aussi le 
plus souvent sur un plan horizontal». Genauere Messungen hat meines 
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Wissens bisher nur WIEHLE (1931 a, S. 361) angestellt, und zwar an adulten 
Nephila madagascariensis, die Gelegenheit hatten, unter stets gleichen 
raumlichen Bedingungen zu bauen. Er fand, daB die Neigungswinkel 
recht konstant sind. Uber Zusammenhange zwischen der Lage der 
Netzebene im Raum und der Form des Netzes ist jedoch noch nichts 
bekannt. Ich habe daher zur Erginzung der Untersuchungen an der 
Kreuzspinne noch einige Beobachtungen an adulten oder fast adulten 
Meta reticulata gesammelt. Vom Netz dieser Spinne schreibt WIEHLE 
(1927, 8. 512/513, 1931, Tierwelt, S. 121), daB die Ebene zwischen der 
waagerechten und der mehr oder weniger vertikalen Lage schwanke, 
und daB eine schrage Stellung bevorzugt werde. Diese Beobachtung 
kann ich bestatigen. An 35 Netzen fand ich als Maximum einen Nei- 
gungswinkel von 87°, als Minimum 7°. Im Mittel betrug der Neigungs- 
winkel 39,3°. Von 11 von diesen Netzen — es waren solche mit zen- 
trischer Anordnung der Nabe! — wurden die Achsenquotienten be- 
rechnet. Wie die Zusammenstellung zeigt, sind sie entsprechend den 
groBeren Neigungswinkeln der Netze bedeutend kleiner als bei der 
Kreuzspinne. 

Neigung der Ebene 7° 28° 30° 30° 34° 35° 39° 40° 40° 47° 57° | 35,20 
Achsenquotienten 1,12 1,07 1,15 0,87 1,16 1,14 1,08 1,36 1,09 1,22 1,02 | 1,11 


Sie betrugen im Mittel 1,11, so daB man den Umrifs des zentrischen 
Metanetzes als angenihert kreisformig bezeichnen kann, ganz dhnlich wie 
denjenigen des Kreuzspinnennetzes ber grobem Neigungswinkel. 


Die Lage der Nabe innerhalb der Netzfliche. 

Wenn auch die Nabe des Netzes in der Regel mit dem geometrischen 
Mittelpunkt der Netzflache zusammenzufallen scheint, beobachtet man 
doch oft genug eine mehr oder weniger starke Verlagerung derselben 
nach oben, unten oder seitlich. Messungen an 75 Netzen der Spinne 
Nr. 204 und 203, welch letztere in 4 aufeinanderfolgenden Hautungs- 
stadien beobachtet wurde, sind in Tabelle 3 zusammengestellt. Ge- 
messen wurde die Ausdehnung des Fangbereichs vom Mittelpunkt der 
Nabe nach oben, nach unten (in der Richtung der Hauptachse), sowie 
horizontal nach rechts und links. ,,Rechts‘‘ und ,,links“ bezieht sich 
auf die in der Warte in Lauerstellung befindliche Spinne. Da die Netz- 
ebene etwas geneigt ist und die Spinne sich an der Unterseite des Netzes 
aufhalt, hat es einen eindeutigen Sinn, eine auf die Spinne bezogene 
rechte und linke Netzhalfte zu unterscheiden. Die gemessenen gleich- 
sinnigen Strecken wurden addiert und die Summen durch die Anzahl der 
Netze jeder Gruppe dividiert. Die so erhaltenen Mittelwerte findet 
man in der Tabelle. Wie man sieht, zeigen die Mittelwerte der oberen 


1 Wie spater gezeigt werden soll, baut Meta unter Umstanden auch exzentrische 
Netze mit abweichender Form des Gesamtumrisses. 


622 Hans Peters: 


und unteren Strecken der Netzfliche einerseits und die der linken und 
rechten andererseits eine gute Ubereinstimmung. Das bedeutet, dap die 
Abweichungen von der zentrischen Anordnung zufillig sind. 

Eine bemerkenswerte Ausnahme machen nur die Netze von Spinne 
Nr. 203 des GréBenstadiums 31,7 mm mit den Mittelwerten 147 (oben) 
und 166 (unten) einerseits und 119 (rechts) und 129 (links) andererseits. 
Doch hatten 12 von diesen Netzen, die an aufeinanderfolgenden Tagen 
an ein und derselben Stelle gebaut wurden, nach oben nicht genug Aus- 
dehnungsméglichkeit, und auch die Ausdehnung des Fangbereichs nach 
der rechten Seite war behindert. Offenbar war das die Ursache fiir die 
exzentrische Lage der Nabe in diesen Netzen. Diese Ausnahmen stéren 
daher nicht das Ergebnis, daB die Nabe des Kreuzspinnennetzes im 
Idealfall mit dem geometrischen Mittelpunkt des Fangbereichs zu- 
sammenfallt. 


Tabelle 3. Die Lage der Nabe innerhalb der Netzflache. 


4 b- 

Nr. Taree MaB8e der Netze Ses eR Maximale Minimale Anzahl 
meer Spinne in mm vom Abweichung Abweichung der 
Spinne | 5, mm (Mittelwerte) suptolwert in % in % Netze 

in” 
oben 94 
B04 Ni ty) unten) 28 me eH ale ae) | 
; rechts 73 7 
ee or H 74 1 Sle ea 
oben 150 
| unten 161 6,6 +14 +2 | 5 
rechts 129 | 
149 | links 127 if 3,0: | 2 = 6 [be 2 | 
oben 126 |} | 
Ae [| unten 125 [yf 80 | +28 —16/+1 —1 
: | rechts 104 | 25 
203 links 103 f 6,7 +16 —l17 | +2 —2 
oben 14 
pel | pai je sae | Pe eee eee 
i rechts 118,5 ||, 20 
oben 147 |) & | 
31.7 J| unten 166 | f i 28 eb | Ee 18 
; rechts 119 |) (baw. 17) 


In der Tabelle finden sich weiterhin Angaben iiber den Grad der 
Exzentrizitat aller vermessenen Netze. Es wurde festgestellt, wie groB 
die Differenz zwischen der oberen und unteren bzw. der rechten und 
linken Ausdehnung des Fangbereichs ist, ausgedriickt in Prozenten der 
unteren bzw. linken Erstreckung. War die Erstreckung nach unten 
grofer als nach oben, so wurde jene Prozentzahl mit + bezeichnet 
sonst mit —, und ebenso gelten + und — fiir die positive bzw. fee 
Abweichung der Ausdehnung nach links von der nach rechts. Die 
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Tabelle zeigt als maximale Exzentrizitat eines Netzes nach unten + 28% 
und als maximale Abweichung nach oben — 26%, der minimale Wert 
ist 0%. Die entsprechenden Zahlen fiir die Abweichung in der Hori- 
zontalrichtung sind + 20% und — 34% fiir die Maxima und fiir die 
Minima + 1% und —1%. 

Addieren wir die Abweichungen der Netze einer Gruppe unabhangig 
vom Vorzeichen und dividieren wir die Summe durch die Anzahl der 
vermessenen Netze, so erhalten wir die mittleren Abweichungen. Sie 
schwanken fiir die Horizontalrichtung um 6,7% und fiir die Vertikal- 
richtung um 8%. 


Die Warte und die freie Zone. 
Die Warte. 


Der zentrale Teil des Kreuzspinnennetzes (Abb. 5a) gliedert sich 
in die unregelmaBige Maschung der Nabe und in die regelmaBigen Spiral- 
windungen der Befestigungszone. Beide sind nicht immer scharf von- 
einander zu trennen. Nabe und Befestigungszone zusammen bilden die 
Warte. Sie ist der gewohnliche Sitzplatz der Spinne und besteht dem- 
gemaiB und im Gegensatz zum Fangbereich aus trockenen Faden. 

Die Warte stellt annaéhernd eine Kreisflache oder eine Ellipse dar, 
deren Hauptachsen mit den Hauptachsen des Fangbereichs zusammen- 
fallen. 

Mit dem Wachstum der Spinne nimmt die GroBe der Warte relativ zur 
Gripe der Spinne stetig ab. Beziiglich der Gré&enmessung der Spinne 
sei wieder auf S. 626 verwiesen. Tabelle 4, in der die aus zahlreichen 
Messungen an Netzen verschieden groBer Spinnen berechneten Mittel- 
werte der groBen und der kleinen Achse angegeben sind, gibt die ge- 
nauen Daten. Wir sehen, daB die groBe Achse der Warte in den Netzen 
einer 8,5 mm langen Spinne im Mittel das 2,3fache dieser Lange betragt, 
wihrend sie mit dem Wachstum der Tiere bis 42 mm Lénge auf das 1,5fache 


abnimmt. 


Tabelle 4. Messungen an der Warte. 
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Dividieren wir die mittlere groBe Achse durch die kleine Achse, so 
erkennen wir an der Zunahme des Quotientenwertes von 1,04 auf 1,32, 
dap sich die Warte mit dem Wachstum der Spinne vmmer mehr von der 
Kreisgestalt entfernt und zu einer Ellipse wird, die sich in der Vertikal- 
richtung immer mehr streckt?. 

Die Tabelle enthalt auch die jeweils gréBten und kleinsten Werte, 
die an den groBen Achsen der Warten einer Gruppe gemessen werden 
konnten. Neben den Maxima und Minima dieser Achsen sind die Langen 
der groBen Achsen der zugehérigen Netzflachen mitgeteilt. Wie man 
sieht, sind den Maxima der Achsen der Warten stets bedeutend gréBere 
Werte der Achsen der Fangbereiche zugeordnet als den Minima. Dies 
bedeutet, daB die Grége der Warte mit der Grépe des Netzes zunimmt, 
eine Regel, die sich immer wieder bestatigt, auch auf Grund von Mes- 
sungen, die hier nicht wiedergegeben sind. 


Die freie Zone. 


Die Warte des Radnetzes ist in der Regel von einer Zone umgeben, 
die man als ,,freie Zone‘‘ bezeichnet. Der Name deutet an, da in diesem 
Bereich des Netzes nur Radialfaden, aber keine der konzentrischen Kleb- 
faden verlaufen. 


Im Netz von Aranea diadema soll die freie Zone nach WIEHLE 
(1927, S. 492) ,,kaum in Erscheinung treten“, denn die Umgiange der 
Befestigungszone sollen hier ,,bis dicht an die Fangfaden heran“ gehen. 
Ich kann das jedoch nur fiir die Netze adulter Tiere bestatigen, denn 
in den Netzen jiingerer und jiingster Spinnen beobachtet man regel- 
maig eine deutlich ausgebildete freie Zone. Abb. 5a zeigt den zentralen 
Teil des Netzes eines adulten diadema-Weibchens, wahrend Abb. 5b 
einen Ausschnitt aus dem Netz eines halbwiichsigen Tieres darstellt. 
Man erkennt deutlich den Unterschied in der relativen GroBe der freien 
Zone. Die Untersuchung zahlreicher Netze lehrt nun, dap die Ausdehnung 
der freien Zone von einer sehr einfachen Proportion abhdngt, ndmlich von 
dem Verhiltnis der Abstinde der Klebfiden im zentralen Netzteil von- 


einander zu den Abstinden der Umgdnge der Befestigungszone von- 
ernander. 


Sind diese Abstiinde annahernd gleich, so ist die freie Zone schwach 
(Abb. 5a) oder gar nicht ausgebildet. Je kleiner aber die Abstdénde der 
Befestigungsumgdnge im Verhiltnis zu den Abstinden der Klebfaden 
werden (Abb. 5b), um so gréRer die freie Zone. Da nun die Befestigungs- 
umgange in den Netzen junger Spinnen relativ sehr viel geringere Ab- 
stainde haben, als diejenigen in Netzen Alterer Tiere, versteht es sich, 
da in ihnen auch die freie Zone viel deutlicher ausgepragt ist. 


1 Der ungewohnlich groBe Quotientenwert 1,22 bei Spinne Nr. 206 diirfte wohl 
eine zufallige Abweichung sein. 
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Die Unterschiede in den Abstanden der Befestigungszone méchten 
sich wohl auf die Unterschiede in der Anzahl der Radialfaiden zuriick- 


Mittlerer Teil des Netzes einer halbwiichsigen 
Kreuzspinne. Photo, 


5b. 


Abb. 


Netzes einer adulten 


Photo. 


Teil des 
Kreuzspinne, 


Mittlerer 


Sa. 


Abb. 


fiihren lassen. Geringe Abstaénde der Radialfiiden — feine Maschung 
der Warte; groBe Abstande der Radialfaiden — grobe Masenune der 
Warte. Doch sollen diese Zusammenhange erst an spaterer Stelle ge- 
nauer untersucht werden. Die aufgedeckte GesetzmaBigkeit bezieht 
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sich nicht nur auf die Verhaltnisse der Kreuzspinnennetze, sondern 
scheint alle Radnetze zu umfassen. Sie macht z. B. das Fehlen einer 
freien Zone im Netz von Nephila madagascariensis, die geringe Aus- 
bildung derselben im Netz von Zilla litterata und ihre eroBe Ausdehnung 
in den Netzen von Meta reticulata, Meta merianae, Aranea undata, Aranea 
sturmt verstandlich?. 


Die Anordnung der Radialfaden. 
Beziehungen zwischen Netzgrépe und Anzahl der Radvalfdden. 

Die Anzahl der Radialfaden im Radnetz ist bei den verschiedenen 
Arten verschieden. Sie soll aber nach dem letzten Beobachter, WIEHLE 
(1927, 8. 487), bei den Individuen ein und derselben Art innerhalb enger 
Grenzen konstant sein. Ahnlich auBern sich Fapre (1905, S. 86) und 
McCook (1889, S.77). Demgegeniiber hatten, wie WIEHLE mitteilt?, 
einige frithere Autoren behauptet, daB die Zahl mit der Grée des Netzes 
schwanke. WIEHLE teilt einige Beobachtungen mit, die das zu be- 
statigen scheinen, obwohl er selbst eine derartige Folgerung nicht zieht. 
So schreibt er (1927, S.526) von Uloborus geniculatus und Uloborus 
walckenaerius, daB diese Spinnen in engen GefaBen speichenarmere 
Netze bauen als sonst, ,,die man aber als Kriippelnetze ansprechen 
muB‘‘. Oder von Cyclosa conica schreibt er, daB das Netz etwa 40 Radial- 
faden habe. Aber ,,bei in Gefangenschaft in engeren Glaskasten ge- 
pflegten Tieren erzielt man stets nur Speichenzahlen von etwa 30° 
(1927, 8. 506). 

Im Netz der Kreuzspinne findet WIEHLE eine Radialfadenzahl von 
etwa 30, doch sei sie bei jiingeren Tieren betrachtlich gréBer. 

Ich habe die Frage an einem gréBeren Material eingehend gepriift. 

Kine sachgemaife Untersuchung verlangt allerdings, daB man die 
GréBe der Netze auf die KérpergréBe der Spinne bezieht. Dazu wurde 
an Tieren, die sich in der Warte in Lauerstellung befanden, mit dem 
Zirkel der Abstand der Spitzen des 1. Beinpaares von denen des 4. Bein- 
paares gemessen, und zwar in der Verlangerung der Kérperlangsachse. 
Abb. 7 mag das erliutern (S. 635). Es wurden stets mehrere Stellungen 
ein und desselben Individuums gemessen und die Mittelwerte aus den 
nur wenig differierenden Zahlen errechnet. Den Mittelwert bezeichne 
ich kurz als die ,,Lange“ der Spinne. 

Die in einer Serie von Messungen an einer Spinne erhaltenen Zahlen 
waren beispielsweise 

22,5 23 23,5 23 24 23 23 mm (Nr. 203, Lange 23,1). 
Vor jeder einzelnen Messung wurde das Tier aus der Warte heraus- 
gelockt und dann wurde abgewartet, bis es zuriickgekehrt war und 
wieder die Lauerstellung eingenommen hatte. 


: Nach den Photographien bei Wrrute 1927 und 1931a. 
* Ich selbst habe die betreffenden Literaturstellen nicht gefunden. 
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Dividiert man die groBe Achse des Netzes durch die Lange der Spinne, 
so erhalt man einen Quotienten, der ein MaB fiir die relative GréRe des 
Netzes abgibt?. Ich nenne ihn den ,, GroBenquotienten‘. 

Im ganzen wurden 152 Netze vermessen. Davon kommen 142 auf 
8 verschiedene Tiere, unter denen sich ein bald adultes Mannchen befand. 
Von einer von diesen Spinnen wurden 5 aufeinanderfolgende Hau- 
tungsstadien beobachtet. Au8er im Liangenstadium 14,9 mm, in dem 
nur die letzten 5 Netze vor der Hautung beobachtet wurden, im Stadium 
31,7 mm, in dem eine Anzahl Netze vor der neuen Hautung ausgelassen 
wurden und im Stadium 42,2 mm, in dem nur die ersten 11 Netze unter- 
sucht wurden, wurden annahernd alle Netze vermessen, die das Tier 
in der fraglichen Zeit gebaut hat. 

Die Langen der Tiere betrugen 7,4 mm bis 42,2 mm. Diese letztere 
fiir eine Kreuzspinne extreme Lange hatte Spinne Nr. 203 nach Er- 
reichen der Geschlechtsreife. 

Die Messungen sind in Tabelle 5 zusammengestellt. Die Netze sind 
dort in 13 verschiedene GréBenklassen eingeteilt, je nach dem Wert des 
GroBenquotienten von 6,0—8,0 aufwarts bis 34,1—38,0. Von samt- 
lichen Netzen einer GrdBenklasse und eines Individuums wurde der 
Mittelwert der Speichenzahl und durch Division von 360 durch diese 
Zahl der Mittelwert der Sektorenwinkel errechnet. Die maximalen 
und die minimalen Speichenzahlen sind ebenfalls in der Tabelle zu 
finden, und auch die Anzahl der Netze in den verschiedenen Klassen 
ist angegeben. 

Die Netze weisen regelmapig um so mehr Radialfdden auf, je groper 
sie im Verhdltnis zur Lange der Spinne sind. 

Hin charakteristisches Beispiel dafiir ist Nr. 203, 31,7 mm. Die mittlere 
Speichenzahl betrug hier in den ersten drei Klassen 27, 29 und 31,1. 
Wenn auch eine solche stetige Zunahme der mittleren Speichenzah| mit 
der Zunahme der Klassengré8e nur noch bei Nr. 203 14,9 mm, Nr. 204 
11,7 mm und Nr. 207 8,5 mm beobachtet wurde, sind die Unstetig- 
keiten der anderen Serien so gering, daB sie nicht ins Gewicht fallen. 
Beispielsweise : 

24 24,5 31,4 34,7 42,5 35,7 42 40 (Nr. 200 8,8) 

oder 23 27 29,5 —32,5 35,3 34,5 (Nr. 203 19,3) 

oder 33 35 = 85S 387 (Nr. 202 14,8). 


Die Befunde andern noch ihr Ansehen, wenn wir die Speichenzahlen 
durch die WinkelgréBen der Sektoren ausdriicken. Das ist eigentlich 
auch die einzig sachgemaBe Art der Darstellung, denn die Sektorflachen 


1 Der Fangbereich des Netzes fiihrt in der Regel an vielen Stellen bis dicht 
an den Rahmen des Netzes heran (vgl. Abb. 3 und 4). Der GréBenquotient gibt 
also, wenn er sich im strengen Sinn auch nur auf den Fangbereich bezieht, ein 
ziemlich genaues Ma auch fiir die GréBe der vom Rahmen umschlossenen Gesamt- 


flaiche. 
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Tabelle 5. NetzgréBe und Speichenzahl. 
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10,1—12 . 
12,1—14 . 
14,1—16 . 
16,1—18 . 
18,1—20 . 
20,1—22 . 
22,1—24 . 
24,1—26 . 
26,1—28 . 
28,1—34 . 
34,1—38 . 
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Lange der Spinne 


Tabelle 5 (Fortsetzung). 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 
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14,1—16... 4] 43-| 42,0 | 8,6 3 33 | 38 | 35,3 | 10,2 H 
1618 . ..——-39 42 | 40,5 8,9 2 34 | 35 | 34,5 | 10,4 2 
18,1—20.. . . 39° | «(9.2 1 25 
20,1—22 . . 45 8,0 I! 
22,124... 9 | 
24,126... | 
Pet—28 . . . | 
28,1—34... 
34,1—38 . 
1 GréBenquotient dieses Netzes. 
42 


Hans Peters: 
Tabelle 5 (Fortsetzung). 


630 


11,3 


32 


& | ozqon zop Tyeza aot mS aZION Jap [Yezu 

g y a = JON Tqezay 

mn ; . 

& | poyUTMter0g3x0g COG 36 6 | | yayurmuozngyeg | SOS 
TOIOTI ITN Se © 1191} sa 
ezuoyorod gta ezmeyoredg 

LE sei Aha $8 ah ea oP ES ae Le ete qoreds © ot 
TOTP ITAL AAO TL a oD 
TUezuoyoredg otr ‘ [yUezueyoredg 
2 | TP NUE oocmior) 2) woop unuwurKeypy 
o 
So = _ = 1] 
an iS 
re Tyezuoyordg ~on al [yezusyoredg 
Zz dap WUT Ay No oD ay f= dop WMUTUIpy 
a 

g a |¢ ; 

g 9ZION JOP [Yezuy Pia OZJON top [[Vzay 
o 

é rom tort = 

Ss al |e 

N | TOYULMUAI0IZyOG & oo | [AayULMMII0IyoG 
COLT FFA — TOTO FTA 

1D = 
o 
Tyezueyoreds os [yezueyoreds 
oto FAL 2 O97} FL 
ES 
Sy J == 

= Tyezueyoreds Tyezusypotedg 

| gop WnUTXEy Top TWRUrXepy 

S = 

mI Tyezusyoredg = Tyezueyoredg 

Z aap WMNUTUIpy Z aop UIMNUITUTy 

oO o 

B= no = oo) 

i=" aN fon aeN 

mM roa) . . . . . . . . . . . . OD) dD . . 
& BA DONHSHDONH OHHH 5 BA Ca) 
3 an SSSR ANNA AN OD OD Gc ae = 
g 2s ee i 2 | ae iz 
a 5 Sie eee iat ore ae van ae mt a cS a 
s SHNONHHDAONHOOH a co 0 
| SSS RMT NNANANN SH | 


Studien am Netz der Kreuzspinne (Aranea diadema). 631 


sind ja offenbar das der Tabelle 5 (Fortsetzung). 
Spinne phénomenal Ge- Linge der Spinne | Nr. 203 42,2 mm 
gebene und nicht irgend- ele: 3 
welche Zahlen. Sq | 3 3 fg) 3 
Rech : . =e ie 28 mG B 
: echnen wir also jene GréBenklasse ae gS Ba ae is 
Speichenzahlen von Nr. PT Foie 2s jae het 
203 31,7mm in Winkel BS) 8) 728 | a8 | 2 
Bees 1) 1 mM o qd 
um, so erkennen wir in der eats a 
Reihe 13,39, 12,4°, 11,69, eles 
wiegeringdieUnterschiede 9) 19 | | | 93 | 96 24 8 ve : 
sind, die hier inErscheinung 10.112 - eee NO ee 
treten. DieGréBenderSek- jQj—14 . . . a 
torenwinkel dieser Reihe 14,116... 


schwankten zwischen 18,0 16,1—18 .. . 
bis 13,39, 14,4—11,2° und 18,1—20... 
12,0—10,9°. Betrachtliche 20,1—22... 


SchwankungenindenSpei- 22,124. - . | 
chenzahlen bedeuten fiir ard ae | 
die Spinne also nur sehr Sage ; | | : | 


geringe Differenzen in den 34 138 | | | 
Sektorenwinkeln. ; be 

Es ist verstandlich, daB die Sicherheit der Unterscheidungen mit 
der Abnahme der Winkelgréfe geringer wird. So lehrt denn auch die 
Tabelle, daB die Unstetigkeiten, von denen eben die Rede war, von 
einem mittleren Sektorenwinkel von etwa 10° an abwarts auftreten. 
Und es ist bezeichnend, daB sie im Bereich gréBerer Winkel tiberhaupt 
nicht festgestellt wurden, wenn wir von der geringfiigigen Ausnahme 
in der zweitletzten Rubrik der Tabelle absehen. 

Wie schon die friiheren Messungen — iiber die Form der Netzflache, 
die Abhangigkeit der Netzform von der Neigung der Netzebene, die 
Lage der Nabe, die Warte und die freie Zone —, so weisen auch diese 
neuen Untersuchungen auf auBerordentlich feine Unterscheidungen der 
Spinne im Gebiet des Taktilen, den Begriff im weitesten Sinn gefaBt. 
Doch sollen diese Dinge hier zunachst nicht weiter verfolgt werden 
und einer spaiteren Studie vorbehalten bleiben. 

Kehren wir noch einmal zum Studium der Tabelle zuriick! Sie zeigt 
als eine neue Regel, daB die Spinnen um so kleinere Netze bauen, je groper 
sie selbst sind. So etwa hatten 13 der 25 Netze der kleinen Spinne Nr. 200 
(Stadium 8,8 mm) einen GréSenquotienten 16—20, wahrend 15 der 
24 Netze der gréBeren Spinne Nr. 203 (Stadium 12—16) einen Quo- 
tienten von nur 12—16 aufwiesen. Dieselbe Spinne baute, nachdem 
sie die Langen 23,1 mm, 31,7 mm und 42,2 mm erreicht hatte, relativ 
noch kleinere Netze, so daB die letzten 11 vermessenen Netze dieser 


Spinne den Klassen 6—10 zugehérten. 
42% 
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Die aufgedeckten Beziehungen werfen Licht auf die bekannte, von 
Wreute mit vielen Beispielen belegte Tatsache, da die Netze juve- 
niler Radnetzspinnen wohl allgemein mehr Radialfaiden aufweisen als 
die adulter Tiere der gleichen Art. WiEHLE gibt das z. B. fiir Nephila 
madagascariensis und Aranea cucurbitina an. In Anlehnung an die 
Befunde bei der Kreuzspinne darf man wohl auch in diesen Fallen an- 
nehmen, da der Radienreichtum der Netze juveniler Tiere zum Teil 
auf der relativ gréBeren Ausdehnung ihrer Netze beruht. 

Ich sage: zum Teil. Denn wenn wir die Beziehungen genauer priifen, 
dann fallt uns auf, daB die Speichenzahl mit dem Wachstum der Spinnen 
nicht so stark abnimmt, wie es der relativen Verkleinerung der Netze ent- 
sprechen wiirde. Kin Netz der 8,8 mm langen Spinne Nr. 200 der Klassen 
16—20 hat z. B. annahernd 33 Radialfaden. Die gleiche Zahl findet 
sich aber in den relativ viel kleineren Netzen der Klassen 12—16 der 
19,3 mm langen Spinne Nr. 203. 


Die Grépe der Warte und die Grépe des Netzes. 

In der Tabelle 4 waren auch die GréBenquotienten derjenigen Netze 
einer Reihe eingetragen, in denen die gréBten und die kleinsten Werte 
fiir die Hauptachsen der Warte gefunden wurden. Es zeigt sich wieder, 
daB die NetzgréBe mit dem Wachstum der Spinne abnimmt. An friherer 
Stelle war auch schon darauf hingewiesen worden, da die Gréfe der 
Warte im Verhaltnis zur Lange der Spinne ebenfalls abnimmt. Es 
bleibt nun noch iibrig, darauf aufmerksam zu machen, dai dagegen 
die Grope der Warte im Verhdltnis zur GréBe der Netzfléche mit dem Wachs- 
tum des Tieres bedeutend zunimmt. Die groBte in einem Netz der Spinne 
Nr. 207 (Stadium 8,5 mm) tiberhaupt gefundene Hauptachse der Warte 
betrug mit 22 mm den 11,5. Teil der 255 mm langen Hauptachse des 
Netzes; die kleinste betrug den 12,4. Teil der groBen Achse ihres Netzes. 
Dagegen betrug die gréBte in einem Netz von Spinne 203 (Stadium 
42,2 mm) gemessene Warte-Hauptachse blo8 den 5,1. Teil und die 
kleinste den 6,3. Teil der jeweiligen Netz-Hauptachse. 


Die Verteilung der Radialfdéden in der Netzfléche. 

Geben die vorhergehenden Untersuchungen AufschluB iiber die Be- 
ziechungen zwischen Netzgréf%e und Speichenzahl, so wollen wir uns 
nunmehr mit der Anordnung der Radialfiden innerhalb der Netzflache 
beschaftigen. Dariiber liegen in der Literatur noch keine naheren An- 
gaben vor. Auf diese und jene Bemerkung werde ich spater noch zu 
sprechen kommen. 

Zunachst interessiert es, daB die Radialfiden im unteren Teil des 
diadema-Netzes bedeutend dichter stehen als im oberen (vgl. Abb. 3). 
Als Grenzlinie zwischen oberem und unterem Netzteil gilt die Schnitt- 
linie der Netzebene mit der horizontalen Ebene, die man sich durch 
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die Nabe des Netzes gelegt denken kann: Es ergibt sich die Regel, daB 
die Sektorenwinkel von oben nach unten kleiner werden. Tabelle 6 gibt 
die Verhaltnisse von 12 beliebigen Netzen dreier Tiere wieder. 


Tabelle 6. Abnahme der GréBe der Sektorenwinkel in der Netzebene 
; von oben nach unten. 


diad. Nr. 203 


An Photographien dieser Netze wurde zunichst der gemeinsame Winkel der 
drei obersten Sektoren gemessen und durch Division mit 3 ihr mittlerer Sektoren- 
winkel berechnet. Dann wurden die drei rechts (oder links) anschlieBenden Sektoren 
gemessen und wiederum der mittlere Sektorenwinkel festgestellt und so fort, bis 
die unterste Sektorengruppe des ganzen Netzes erreicht war1. In der Tabelle finden 
sich die Sektorenwinkel. Wie man sieht, nehmen sie von oben nach unten stetig 
ab. Hin und wieder finden sich Unstetigkeiten, z.B. Netz 9: 11,0°, 14,5°, 8,3°. 
Ferner fallt auf, daB die Winkel bisweilen iiber grofe Flachen annahernd konstant 
bleiben, z. B. Netz Nr. 1: 9,8°, 9,89, 9,4°. 


Der Bauplan des Koérpers und der Bauplan des Netzes. 


Betrachten wir die Kreuzspinne in der Warte ihres Netzes in Lauer- 
stellung, so fallen uns gewisse Ubereinstimmungen in der Gestalt des 
Tieres und in der Gestalt des Netzes auf (Abb. 6). 

Denken wir uns die Spitzen der Beine durch eine Kurve verbunden, 
so erhalten wir eine Ellipse, deren groBe Achse mit der groBen Achse 
des Netzes zusammenfallt. Der Mittelpunkt der Lingsachse des Kér- 
pers, gemessen vom Vorderrand des Prosoma bis zum Hinterrand des 
Opisthosoma, scheint angenihert mit dem geometrischen Mittelpunkt 
jener Ellipse zusammenzufallen. Die zentrale Lage des Kérpermittel- 
punktes und die Anordnung der Tarsenspitzen auf einer Ellipse sind 
Eigentiimlichkeiten, die an die zentrale Lage der Warte und den Ellipsen- 
umri8 des Fangbereiches erinnern. Was die Anordnung der Beine an- 
geht, so stehen sie nach unten hin bedeutend dichter als nach oben hin, 
d. h. der Winkel, den das 1. und das 2. Bein jederseits einschlieBen, ist 
bedeutend kleiner als der zwischen dem 3. und 4. Bein. Das entspricht 
wiederum der Anordnung der Radialfaden, die nach unten hin bedeutend 
dichter stehen als nach oben, und zwar — wenn der Augenschein nicht 
triigt — in einem dem Verhdltnis der Beinwinkel gleichen Verhaltnis. 


1 Es wurden also die Winkel nur einer Netzhalfte gemessen. 
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Zentrizitat und Huzentrizitat. 


Aranea diadema. 


Wenn es sich bei den genannten Entsprechungen nicht um Zufallig- 
keiten handelt, so kénnte man eine genaue zahlenmaBige Uberein- 


Abb. 6. Kreuzspinne, adultes Weibchen, in der 
Warte seines Netzes in Lauerstellung. Photo. 


stimmung zwischen den Propor- 
tionen des Netzes und denen des 
Ko6rpers erwarten. 


Da es nicht moglich ist, die frag- 
lichen MaBe von lebenden Tieren exakt 
abzunehmen, wurde eine Anzahl Spin- 
nen in Lauerstellung in der Warte 
ihres Netzes photographiert (mit der 
,,eica‘‘ unter Benutzung des 1: 1- 
Gerates). Sie wurden in natirlicher 
GréBe von der Dorsal- oder Ventral- 
seite aufgenommen, und zwar unter 
paralleler Anordnung von Netzflache 
und Filmebene. Von ein und dem- 
selben Tier wurde eine Anzahl ver- 
schiedener Aufnahmen gemacht. Vor 
einer jeden neuen Aufnahme wurde 
das Tier mit einer schwingenden Pin- 
zette (s. Verf. 19311, S. 720) aus der 
Warte herausgelockt, und dann wurde 
gewartet, bis es wiederum in Lauer- 
stellung zuriickgekehrt war. Die Ne- 
gative wurden stark vergréBert, meist 
Sfach, und konnten dann zu sehr 
genauen Messungen benutzt werden. 
Zur Messung der Lage des K6rper- 
zentrums wurden die oberen und 
unteren Schnittpunkte der verlainger- 
ten Kérperlangsachse mit den Verbin- 


dungslinien der Spitzen der 4. bzw. 1. Beine aufgesucht (s. Abb. 7). Die Ent- 
fernung des Mittelpunktes der Kérperachse vom unteren Schnittpunkt wurde 
durch die Entfernung des Mittelpunktes vom oberen Schnittpunkt dividiert. Auf 
diese Weise erhalt man ein Maf fiir die Lage des Kérpermittelpunktes innerhalb 


des ganzen Systems. 


Tabelle 7. Die Lage des Mittelpunktes der Kérperlangsachse. 


Wenige Millimeter lang... .. , 


0 
A. diadema halbwiichsig. . | il 
il 


Adulte oder bald adulte Weibchen . 


1 Z. vergl. Physiol, 15. 


Proportion 
des Korpers 


9 0,98 1,00 |1oder2 2 
All 1,04 Thee gt 45 
yl 1,14 2) 3 i 


~~ * . q 

a 5 5 3 § Ses 
o 2 | o5 SA ep 
E ap ae ac m5 
= q ak A} ee 

2 a st eis: OS 
s Ela ae Nig N A'S 
= pst aq anv 
a A a 4 aye 


Studien am Netz der Kreuzspinne (Aranea diadema). 635 


Die Lage des Mittelpunktes der Korperlangsachse wurde aus 54 photo- 
graphierten Lauerstellungen von 8 (oder 9 ¢) verschiedenen Spinnen 
errechnet. Die Messungen sind in Tabelle 7 zusammengestellt. Sie zeigt 
daB die meisten Messungen an halbwiichsigen Tieren ausgefiihrt wurden. 
Es ergibt sich ein mittlerer Quotient von annahernd 1,2. Die maximalen 
und minimalen Werte sind 
aus der Tabelle zu ent- 
nehmen. 

Die Messungen besagen 
also, daB& die Entfernung 
des Mittelpunktes der Kor- 
perlangsachse von den 
Spitzen des 1. Beinpaares 
sich zur Entfernung von 
den Spitzen des 4. Bein- 
paares verhalt wie 120: 
100. Anders ausgedriickt: 
der Korpermittelpunkt fallt 
nicht genau mit dem geo- 
metrischen Mittelpunkt der 
von den Tarsenspitzen be- 
schriebenen Ellipse zu- 
sammen, sondern ist gegen 
denselben etwas nach dem 
Hinterende des Korpers 
verschoben. Unsere auf das 
bloBe Abschatzen gegriin- 
dete Annahme, der Kor- 
permittelpunkt liege zen- 
trisch in der von den 
Tarsensp itzen umgrenzten Abb. 7. Kreuzspinne (Nr. 203), in der Warte ihres 
Figur —-so wie die Nabe  Netzes in Lauerstellung. Die gestrichelte Linie be- 


: = 7 zeichnet den Abstand der Spitzen des ersten Bein- 
am. Mittelp unkt der Netz paares von denen des vierten. M Mittelpunkt der 


flache liegt — trifft also Kérperlingsachse. Weitere Erklarungenim Text. Photo. 
nur ungefahr zu. 

Das Ergebnis soll durch Messungen an anderen Spinnen mit anderen 
Proportionen erginzt werden. Dehnen wir unsere Untersuchungen auf 
Netze mit stark exzentrischer Nabe aus, so werden wir zu priifen haben, 
ob sich solche Netze bei Spinnen finden, deren Kérpermittelpunkt eben- 
falls stark exzentrisch innerhalb der von den Beinspitzen bezeichneten 
Figur liegt. Und dann fragt es sich, ob hier quantitative Uberein- 
stimmungen nachweisbar sind. 

Aranea undata. Bleiben wir zunachst in der Gattung Aranea, so 
baut Aranea undata ein Netz, dessen Nabe stark nach oben verschoben 
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ist. Das widerspricht der Angabe von WIEHLE (1927), der es als kon- 
zentrisch bezeichnet, aber keine Messungen mitteilt. Nach Messungen 
an 15 Netzen mit nur wenig gegen die Vertikale geneigter Ebene adulter 
oder bald adulter Tiere verhalten sich die Entfernung der Nabe vom 
unteren Rand des Fangbereichs — in der Vertikallinie gemessen — 
von der Entfernung vom oberen Rand im Mittel wie 1,48. Die einzelnen 
Quotienten sind diese 


0,97 1,00 1,19 1,35 1,44 1,50 1,50 1,60 1,62 1,66 1,75 1,80 1,84 1,92 2,25. 


An 9 Tieren dieser Netze wurde auch die Entfernung des Mittel- 
punktes der Kérperlangsachse von den Spitzen des 1. Beinpaares und 
denen des 4. Beinpaares gemessen, ganz entsprechend den Messungen an 
der Kreuzspinne, jedoch nicht an Photographien, sondern aus freier 
Hand an Tieren, die nachts in der Warte in Lauerstellung waren!. Die 
gefundenen Quotienten waren 


12305. 1550, 715350 1350) 91360 62 Gp ae Oem agate 


Der Mittelwert 1,56 kommt sehr nahe an den mittleren Quotienten des 
Netzes 1,48 heran. 

Im Gegensatz zu alteren Tieren zeigen sehr junge Entwicklungsstadien 
mit einer Korperlange (Prosoma + Opisthosoma) von etwa 1,5 mm zen- 
trische Anordnung des Korpermittelpunktes. Ich setze dabei voraus, dab 
die Messungen mit dem Zirkel am lebenden Tier in diesen geringen 
Dimensionen zuverlaissig genug sind (vgl. daher auch S. 638). Dem 
entspricht wieder die zentrische Anordnung der Nabe in Netzen solcher 
jungen Tiere. Der aus Messungen an 12 Netzen von 12 verschiedenen 
Spinnen errechnete mittlere Quotient ist mit 0,99 angenahert = 1. Die 
Netzquotienten waren 


0,77 0,80: 0,89. 0,97 1,00° 1,02, 1,05 1,06" 1,07 Ik1O 1 14 1.232 


Zilla litterata. 


Ist das Zahlenmaterial bei Aranea undata leider noch sehr gering 
und zum Teil auch auf wenig exakte Art gewonnen, so sind die Messungen 
an Zilla litterata wieder zahlreicher und exakter. Das Zilla-Netz ist in 
diesem Zusammenhang deshalb besonders interessant, weil es noch mehr 
exzentrisch ist als das Netz von Aranea undata. 

Messungen an 25 Netzen zahlreicher adulter oder bald adulter Tiere 
ergaben folgende Quotienten: 


1,33 1,48 1,50 1,62 1,64 1,66 1,71 1,76 1,82 1,90 1,91 1,94 1,95 
2,00 2,05 2,09 2,21 2,22 2,24 2,04 2.46 2.65 2.70 2,77 3,00. 
Der mittlere Quotient ist 2,08. 


5 adulte oder bald adulte Spinnen dieser Netze wurden in 9 Lauer- 


stellungen an Hand von Photographien vermessen. Der Quotient betrug 


* Denn tagsiiber halten sich die Spinnen in ihrem Schlupfwinkel auf. 
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im Mittel 1,95, stimmt also wiederum angendhert mit dem Quotienten des 
Netzes 2,08 tiberein (vgl. Abb. 12!). Die verschiedenen Quotienten waren 
1O9e SUSI 189. 1,91 1,95" 3197 1,98 2,03 2,24 


Zur Ausfiihrung dieser Messungen folgendes: Die Exzentrizitat der Nabe wurde 
an Netzen gemessen, deren Schlupfwinkel in der Netzebene lag, und deren Ebene 


Abb. 8. Zilla litterata, Netz. Rechts oben der Schlupfwinkel. M Mittelpunkt der Symmetrie- 
linie. Vertikal auf der Symmetrielinie ist die Linie der gré8ten Breite eingezeichnet. 


annahernd vertikal stand (Abb. 8). Solche Netze zeigen einen freien Sektor, durch 
den der sog. Signalfaden vom Schlupfwinkel zur Warte lauft. Denken wir uns den 
Signalfaden tiber den ganzen Fangbereich verlangert, so teilt er ihn in zwei spiegel- 
bildlich annahernd gleiche Halften. Meist jedoch ist die Symmetrielinie etwas 
gegen die Richtung des Signalfadens nach der Richtung der Schwerkraft hin ver- 
schoben. Solche Netze machen den Eindruck eines Kompromisses zwischen der 
Tendenz zu der zum Signalfaden symmetrischen Anordnung und einer Tendenz 
zu der zur Richtung der Schwerkraft symmetrischen Ausgestaltung. Zum Ver- 
messen wurden ausschlieBlich Photographien verwendet. Die Symmetrielinie 
(besser gesagt: die Linie der bestméglichen Symmetrie) wurde eingezeichnet, und 
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im freien Sektor wurde der Umri8B des Fangbereiches durch eine Kurve erganzt, 
wie das die nebenstehende Abb. 8 zeigt. Die Entfernung des Schnittpunktes der 
Symmetrielinie mit dieser Kurve von der Nabe galt als Ausdehnung des Fang- 
bereichs nach oben. Die Entfernung des Schnittpunktes der Symmetrielinie mit 
dem untersten Klebfaden von der Nabe wurde als Ausdehnung des Fangbereichs 
nach unten genommen. 

Was die photographische Aufnahme der Spinne selbst angeht, so wurde der 
Apparat bereits tagsiiber auf die Warte des Netzes eingestellt und die Spinne 
dann nachts in Lauerstellung photographiert. Am Tag halt sich namlich auch 
Zilla im Schluptwinkel auf. 

Es ist wohl kein Zufall, da8 in der Teilung des Spinnennetzes und 
auch in der Korpergestalt die einfachen Verhaltnisse 

Lat 3:2 2:1 
auftreten. Es widerstrebt aber, an diesen interessanten Befund weitere 
Gedanken anzukniipfen, bevor er nicht durch vermehrte Messungen, 
auch an anderen Arten, prazisiert ist. Es ist auch n6étig, zu unter- 
suchen, worauf die vielfach nicht unbetrachtlichen Abweichungen der 
Proportionen von den Mittelwerten beruhen. 


Morphologische Grundlage. 


Zentrische oder exzentrische Lage des Mittelpunktes der Ko6rper- 
langsachse im System des Ganzen besagt zunachst noch nichts Sicheres 
iiber Verschiedenheiten im Kérperbau als Ursache. Bei sonst gleichen 
Bedingungen kénnte die exzentrische Lage des K6rpermittelpunktes 
z. B. auf einer stairkeren Streckung der Vorderbeine beruhen. Tatsachlich 
spielt derartiges auch wohl eine gewisse Rolle, denn die jiingsten Stadien 
von Aranea undata erreichen, wie schon eine fliichtige Beobachtung 
zeigt, die zentrische Lage des Kérpermittelpunktes zum Teil durch eine 
bedeutend stirkere Beugung der ersten und zweiten Femora gegen die 
in leichten Bogen verlaufenden Tibien, Metatarsen und Tarsen, als man 
es bei alteren Tieren beobachten kann. Die Lange der Beine selbst ist 
in diesen Fallen proportional gleich. Tabelle 8 gibt genauere Daten. 
Gemessen wurde die Gesamtliinge der gerade ausgestreckten Beine, von 
dem inneren Rande der Coxen bis zu den Spitzen der Tarsen, jedoch 
unter AusschluB der Klauen. Es zeigt sich, daB8 die Spinne mit der 


Tabelle 8. Kérperproportionen verschiedener Spinnen. 
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A. diadema (Nr. 203), halbwiichsig 


Dil 0,5 9,8 6,3 9,0 
A. undata, sehr klein a ae 0,74 2 1,96 1,08 1,72 
A. undata, adultes Weibchen . . . | 5,0 9,0 2257 ean 13,0 18,0 
Zilla litterata, adultes Weibchen : 6,0 13,5 9,9 6,5 8,0 
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starksten Exzentrizitat des Kérpermittelpunktes — Zilla litterata — auch 
die groBte Differenz in der Linge der 1. Beine und der Lange der 4. Beine 
hat. Bei Aranea diadema, mit mehr zentrischer Lage des Kérpermittel- 
punktes, sind jene Beine fast gleich lang, wahrend Aranea undata zwischen 
Zilla und der Kreuzspinne steht. AuBer den Beinlingen ist aber noch 
das Verhaltnis der Linge des Prosoma zur Linge des Opisthosoma von 
Bedeutung, denn der K6rpermittelpunkt liegt ja — bei sonst gleichen 
Bedingungen — um so mehr exzentrisch, je mehr das Opisthosoma das 
Prosoma an Lange tibertrifft. So findet sich denn auch bei den Formen 
mit exzentrischen Netzen ein gegeniiber dem Prosoma annahernd doppelt 
so langes Opisthosoma (Zilla litterata und Aranea undata, adult), wahrend 
bei den anderen Prosoma und Opisthosoma annahernd gleich lang sind 
(Aranea undata, juvenil), oder ihre Lingen bei weitem nicht so stark 
differieren (Aranea diadema, halbwiichsig). Gemessen wurde hier auf 
der ventralen Seite vom Vorderrand der Cheliceren bis zum Hinterrand 
des Prosoma und von dort bis zum Hinterrand des Opisthosoma. Die 
Tiere waren in normalem LErnahrungszustand (das Opisthosoma 
schrumpft bekanntlich bei Hunger). 
Wir kommen damit zu dem Ergebnis, dap die relative Lage des Korper- 
mittelpunktes innerhalb der von den Beinspitzen umgrenzten Figur in 
gewissen Higentiimlichkeiten des Kérperbaues vorgebildet ist. 


Die Verteilung der Radialfiden und die Anordnung der Beine. 

Die gleichen Photographien, die zur Messung der Lage des Mittel- 
punktes des Kreuzspinnenkérpers benutzt wurden, wurden auch zur 
Messung der Anordnung der Beine herangezogen. Wie Abb.7 zeigt, 
wurde als gemeinsamer Scheitelpunkt der Winkel zwischen den Beinen 
der Mittelpunkt des Sternum genommen bzw. — bei Photographien 
von der Dorsalseite — der diesem auf der Dorsalseite des Prosoma 
entsprechende Punkt. Zur Erleichterung der Messungen wurden die 
betreffenden Linien auf dem Positiv mit weifer Tusche nachgezogen. 
Die Winkel zwischen dem 3. und 4. Bein jeder Seite wurden addiert 
und die Summe durch die Summe der beiden Winkel zwischen den 
1. und 2. Beinen dividiert. Auf diese Weise wurden die ,,Quotienten der 
Beinwinkel erhalten. 

Die Messungen sind Tabelle 9. Beinwinkel und Sektorenwinkel. 
in Tabelle 9 zusammen- 


gestellt. 24 Messungen 4,2 83) ¢ g |nd| 28 q f# jas 
; : oie] rates =| 3s | Sm| 859 5 5B | Sm 
an drei verschiedenen ee popes, a Le eee | a 1k ae 
: : — ° td nD o.4 = wn 
halbwiichsigen Spinnen 3x | 34 g é 4 €|. Sue Z E Ce: 
ergaben einen mittleren = | 6A Ele  aharng Z 
uotienten von ange- 
£917. deh ae ; 903 | 1,77 | 1,29 | 2,13 | 16 | 1,65 | 1,41) 1,82) 7 
nahert 1,7, d.h. also: 99) | 1°76 | 1,63] 1.89| 3} 1,70 | 1,60) 1,79| 3 
die Winkel zwischen 3. —_200 | 1,65 | 1,58 | 1,73 | 5 | 1,725 | 1,41 | 2,19) 6 
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und 4. Bein und zwischen 1. und 2. Bein verhalten sich im Mittel an- 
genahert wie 170: 100. Sra 

An 16 Netzen derselben Tiere wurde auch das Verhaltnis der oberen 
zu den unteren Sektorenwinkeln berechnet, und zwar wurden an Photo- 
eraphien die Winkel gemessen, die die obersten und untersten 6 Sektoren 
insgesamt bildeten. Als Scheitelpunkte wurden die Mittelpunkte der 
Nabe angenommen. Wie die Tabelle im einzelnen genau anzeigt, ver- 
halten sich auch die obersten zu den untersten Sektorenwinkeln im 
Mittel angenahert wie 170: 100, so daB sich eine auffallende Uberein- 
stimmung zwischen den Proportionen der Beinwinkel und denen der 
Sektorenwinkel ergibt. 


EHaperimente. 

Unsere bisherigen Untersuchungen legen uns eine Frage nahe, die 
fiir das Verstandnis des Netzbaues von groBer Bedeutung ist. Es ist 
das Problem, warum die Spinne ihr Netz gerade nach dem eigentiim- 
lichen Bauplan herstellt, wie wir ihn bei den verschiedenen Arten 
beobachten. Auf Grund der geschilderten Messungen kénnen wir die 
Hypothese aufstellen, daf die Spinne den Plan ihres Netzes nach den 
Proportionen ihres Kérpers einrichtet. Der Bauplan des Netzes ware 
nach dieser Hypothese gleichsam eine Projektion des K6rperbauplans 
nach auBen. 

Trifft diese Hypothese zu, dann kénnte sich eine sinngemaBe Anderung 
in der Verteilung der Radialfaden einstellen, wenn man die Winkel 
zwischen den Beinen durch Amputation einiger von diesen verandert. 

Wenn man adulten oder bald adulten Tieren ein Bein mit der Pinzette 
festhalt, so wird es an der Coxa abgeworfen. Die Spinne iibersteht den 
Kingriff ausgezeichnet und baut weiterhin, abgesehen von der noch zu 
besprechenden Anderung, normale Netze (vgl. Abb. 9). 

Die Versuche sind in Tabelle 10 zusammengestellt. Dort finden sich 
auch Angaben dariiber, welche der Beine amputiert wurden; es war 
stets jederseits ein Vorderbein. Die Winkel zwischen dem stehen- 
gebliebenen Vorderbein und dem 3. Bein waren gréBer als die zwischen 
dem 3.und 4. Bein. Alle5 Versuchstiere waren adulte Weibchen. Die Unter- 
suchung ihrer 22 Netze ergab eine mittlere Zahl der Radialfaiden von 26,9. 
Diese liegt mit 0,7 nur wenig unter der mittleren Speichenzahl 27,6 
von 34 anderen Netzen gewéhnlicher adulter Tiere. FaBt man jedoch 
die Verteilung der Radialfiden auf den oberen und unteren Netzteil ins 
Auge, so wird der Unterschied der Netze der 6beinigen und der normalen 
Tiere sehr deutlich. Wurden in den Netzen der ersteren oben 11,2 Radial- 
faiden im Mittel gezihlt und unten 15,6, so sind die entsprechenden 
Zahlen der anderen Netze 10,7 und 17,2, in Prozenten ausgedrickt: 


40,2% gegeniiber 61,6% Radialfaden im unteren Netzteil mehr als im 
oberen. 
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Besonders iiberzeugend wirken die Beobachtungen an Spinnen, von 
denen schon vor der Amputation oder nach Amputation nur eines 
_ Beines Netze untersucht werden konnten. Diese Netze sind in der 


Abb. 9. Kreuzspinne, adultes Weibchen, zweites Beinpaar amputiert, mit Netz. Photo. 


Tabelle umrahmt. Man sieht, daB nach der Amputation die Anzahl 
der Radialfiiden im unteren Netzteil plotzlich stark abfallt. Beispiels- 
weise baute Spinne Nr.3 vor der vollstaéndigen Amputation ein Netz 
mit 10 Radialfiden oben und 18 unten, nach der Amputation ein 
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Tabelle 10. Amputationsversuche. 


Anzahl der Radialfaden 


Entfernte 


oO, nm 
ony bee Beine oben unten . Sa A 
a q oo =e q Ho 
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2 Al. i 2 7 6 8 al 28 15,4 
3 Palle, <8) it oe 6 6 9 | 8 {= 29 41,7 
4 Dias {Sy iy th ee 7 7 8 9 31 21,4 
5 22. 9. 1 as 6 By iL 27 45,5 
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7 24. 9. 1 Dap ie 18 30 50,0 
8 29..-Gou | 11] © Lee) abe teary teams 55,5 
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10 30. 9. 6 ve 8 | 10 | 31 38,5 
11 LOE 5! 6 fim ars 26 lacs 
12 30. 9. 1 ik, 6 ii 8 9 30 30,8 

. 10. We 6 8 9 9 | 

6 6 8 | 

wey ee, 


Durchschnittswerte | ieee | 15,6 | 96,9 | 40,2 


Netz mit 10 Radialfaiiden oben und nur 14 unten. Oder Spinne Nr. 4 
vor der Amputation 9 + 16, nach der Amputation 9 + 12 Radialfaden. 

AuBer diesen Experimenten mit adulten Tieren wurde auch eine 
Versuchsreihe mit der halbwiichsigen Spinne Nr. 200 durchgefiihrt. Kurze 
Zeit vor der Amputation des 2. Beinpaares baute dieses Tier 6 Netze, 
deren 6 oberste Sektorenwinkel zu den 6 untersten sich im Mittel ver- 
hielten wie 172,5: 100. Dagegen war dieses Verhaltnis nach dem Ein- 
griff 156: 100, das Mittel aus 11 Netzen. 

An dieser Spinne wurden auch an Photographien von 3 Lauer- 
stellungen die Winkel gemessen, die die Beine nach der Amputation 


* Kin Faden horizontal, nicht mitgezahlt. 
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miteinander bildeten. Ihre GréBe variierte nur unbetrachtlich und betrug 
zwischen dem 1. und 3. Bein im Mittel 81° und zwischen 3. und 4. Bein 
im Mittel 53° (letzterer stimmt annaihernd mit dem Winkel zwischen 

diesen Beinen iiberein, der auch sonst beobachtet wird). 

Die Experimente zeigen zwar eine deutliche kausale Beziehung zwischen 
der Anordnung der Beine und der Verteilung der Radialfiden im Sinne 
der aufgestellten Hypothese. Da aber eine quantitative Ubereinstimmung 
in dem Verhdltnis der Beinwinkel und dem der Sektorenwinkel nicht 
erzielt wurde, miissen noch andere Hinfliisse als die aufgedeckten wirksam 
sein. Ks ware denkbar, daB die Tendenz 
zur Beibehaltung des Verteilungsmodus 
der Radialfaden die Folge einer im Laufe 
des individuellen Lebens eingepragten 
Gewohnheit der Versuchstiere ist. 


Vergleichendes. 


Die Anordnung der Beine nach dem 
Typus der Kreuzspinne scheint bei den 
Radnetzspinnen allgemein verbreitet zu 
sein, und so findet man denn auch — wie 
ich mich an einer Anzahl von Photo- 
graphien in der Literatur und durch ge- So 
Jegentliche Beobachtungen itberzeugen AP2-t0, Arvione brimnioi, alone 
Poontee—— aleomen 1m anteren Teil dex — te wurde mirfeundlicherweise von 
Radnetzes bedeutend kleinere Sektoren- °°" ™ ** GORTHE Sbetlassen- 
-winkel als im oberen. Leider konnte ich jedoch noch keine genauen 
Untersuchungen hieriiber anstellen. 

Eine Ausnahme von der Regel macht aber Argiope briinnichit. Im Netz 
dieser Spinne (untersucht wurden adulte Weibchen) stehen die Radial- 
faden im unteren Teil nur wenig dichter als im oberen. So zahlte ich bei- 
spielsweise 10/12, 10/12, 16/18 und 16/20 Radialfaiden. Dem entspricht eine 
von dentibrigenRadnetzspinnen stark abweichendeBeinstellung (s.Abb.10). 
Die 3. Beine werden namlich nicht annahernd horizontal, sondern steil 
aufwarts gehalten, so daB sie mit den 4. Beinen einen Winkel bilden, der 
nicht viel gréBer ist als der Winkel zwischen den 1. und 2. Beinen. 
Leider war es mir noch nicht méglich, genauere Messungen anzustellen. 

Bei Argiope lobata scheinen nach den beiden Photographien bei 
WIEHLE (1928) ahnliche Verhaltnisse wie bei Argiope briinnichit vorzu- 
liegen. Argiope bietet uns also eine weitere Stiitze fiir die oben aut- 
gestellte Hypothese. 


Die Form des Fangbereichs und die Anordnung der Beinspitzen. 
Unsere Untersuchungen erschépfen noch nicht die Zusammenhinge 
zwischen Kérpergestalt und Netzstruktur. Es fehlen noch Beobachtungen 
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iiber dieBeziehungen zwischen 
der von den Beinspitzen be- 
schriebenen geometrischen 
Figur und der Form der Netz- 
flache. Bei der Kreuzspinne 
sind die Tarsen auf einer El- 
lipse angeordnet, dem ent- 
spricht die Ellipse des Fang- 
bereichs. Ahnlich ist es bei 
Aranea undata, Argiope briin- 
nichit und wohl den meisten 
Radnetzspinnen. Vergleichen 
wir damit aber das Netz von 
Zilla litterata, so finden wir 
nicht selten eine stark ab- 
weichende Form der Netz- 
fliche. Wahrend die Netze 
mit elliptischem Umrif ihre 
eréBte Breite in der Hohe der 
Nabe und damit in der Hohe 
des Mittelpunktes der groBen 
Achse haben, liegt im Zilla- 
Netz vielfach die gré8te Breite 
bedeutend tiefer (Abb. 11). 
Es hat einen ovalen Umrib. 
Dem entspricht es nun wieder, 
daB das 2. Beinpaar in Lauer- 
stellung eine bedeutend wei- 
tere Spanne hat als das 
3. Beinpaar (Abb. 12). Die 
Beinspitzen beschreiben auf 
diese Weise wiederum eine 
der Form der Netzebene 
ahnliche Figur?. 

Was die Kreuzspinne an- 
geht, so 1aBt sich deutlich ver- 
folgen, wie sich die Ellipse 
derNetzflaiche mit dem Wachs- 
tum des Tieres immer mehr 
Abb. 12. Zilla litterata, adultes Weibchen in Sas Lange streckt. Jiingste 
cl Lauerstellung. Photo. Spinnen scheinen ein an- 


1 Diese charakteristische Form geht aller 
besonderer Raumverhiltnisse an der Baustell. 
Abb. 8 dieser Arbeit). 


NS 


Abb. 11. Netz von Zilla 
litterata. In eine Figur 
aus WIEHLE 1931b der 
Umri8 des Fangbereiches 
eingezeichnet. 


dings oft verloren, offenbar infolge 
e (vgl. Verf. 1933, Abb. 7; vgl. auch 
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nahernd kreisformiges Netz zu bauen (Abb. 13), dessen Ebene jedoch 
gleichwohl einen ganz geringen Neigungswinkel hat (vgl. namlich Meta 
reticulata S. 621!). Der Entwicklung der Netzform parallel lauft die 
Entwicklung jener von den Tarsenspitzen bezeichneten Figur, wie ein 


Abb. 13. Netz einer wenige Millimeter langen Kreuzspinne. Photo. 


: te, 
Vergleich der Abb. 14 mit den Abb. 6 oder 7 lehrt; diese Ellipse 
streckt sich ebenfalls mit dem Wachstum der Spinne. 

Bei diesen Zusammenhangen fragt es sich, was Ursache und was 
Wirkung ist. Es ist nicht erwiesen, da die eigentiimliche Anordnung 
der Tarsenspitzen irgendwie im Korperbau vorgebildet ist. Es wate 
denkbar, daB die Spinne die Stellung der Beine der jeweiligen Form 
des Netzes anpaBt. Hier kénnten Versuche weiterhelfen, in denen die 
Spinnen in Netze von verschiedener Form iibertragen wiirden. — Wenn 
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uns die Untersuchungen iiber die zentrische Anordnung des K6rper- 
mittelpunktes gezeigt hatten, dali die Lage desselben im ganzen System 
gewisse Eigentiimlichkeiten des Korperbaues zugrunde liegen, so ware 
also doch noch die Frage zu priifen, ob und inwieweit nicht auch hier 
noch auBerdem aktive Anpassung der Gliederstellung an die Verhaltnisse 
des Netzes eine Rolle spielt. Und entsprechendes gilt auch fiir die 
Beziehungen zwischen den Beinwinkeln und den Sektorenwinkeln. 


Neue Fragen. 


Als Aufgabe fiir kiinftige Arbeiten ergibt sich aus den Untersuchungen 
auBer dem weiteren Verfolg der aufgedeckten Zusammenhange vor allem 


Abb. 15. 


Abb. 14. Wenige Millimeter lange Kreuz- Abb. 16 
spinne, in der Warte ihres Netzes -lcrosoma spinea. (Aus McCoox 1889.) 


in Lauerstellung. Photo. 
lie Priifung zweiel spezieller Fragen, zunichst: Ist es méglich, die bei 
den Radnetzspinnen nicht seltene Auflésung der Peripherie des Opistho- 
soma in strahlig auslaufende Fortsiitze als eine Einordnung in die strahlige 
“ ; 0 =) ; 
MEMS des Netzes zu deuten? Abb. 15 und 16 liefern fiir derartige 
. . = on . © 
Lancaunne Beispiele. Ferner: Bestehen gesetzmaBige Zusammen- 
hange zwische rune A i i i 
es ) chen der Bevorzugung entsprechender raumlicher Dimensionen 
se aac und im Netz? Anscheinend tritt bei den Radnetzspinnen 
mit zweidimensionalem Netz auch i 6 i 
ihe MRR Oa NAR ae der ganzen K6rpergestalt (Richtung 
ralachse . Dimension zuriick dj i 
Theridiiden alle drei Dimensionen sowohl i ps oe a a4 
1 in ihrem ,,Kugelnetz‘‘ wie in 
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ihrem Kérperbau anscheinend recht gleichmabig beriicksichtigt sind. 
Interessant sind auch diejenigen Arten, deren Opisthosoma mehr oder 
weniger regelmaBige stereometrische Gebilde darstellt, wie z. B. eine 
Pyramide. Kine hiibsche Zusammenstellung solcher interessanter Formen 
findet sich bei BERLAND (1932). 


Das Zeichnungsmuster der Kreuzspinne. 


Zum Schluf in diesem Zusammenhang noch eine Beobachtung iiber 
das Zeichnungsmuster der Kreuzspinne. Die so auffallige Kreuzzeichnung 
besteht bekanntlich aus einem weiBen Fleck, von dem aus die vier weiBen 
Balken des Kreuzes ihren Ursprung nehmen (vgl. Abb. 6). Dieser Fleck 
ist gegeniiber dem geometrischen Mittelpunkt der Kérperlangsachse ein 
wenig nach vorn verschoben. Messen wir an Photographien, ganz wie 
es vom K6rpermittelpunkt beschrieben wurde, die Lage jenes Fleckes 
innerhalb der von den Tarsenspitzen bezeichneten Ellipse, so finden wir, 
da8 er sehr genau mit dem geometrischen Mittelpunkt derselben zu- 
sammenfallt. Tabelle 11 zeigt das ge- 
nauer. Aus 27 Messungen an 7 ver- ‘Tabelle 11. Die Lage des Mittel- 
‘schiedenen halbwiichsigen (Bezeich- _flecks der Kreuzzeichnung. 
nung Nr. 200, 201, 203 I. 36, 205) bis 


Be ur . q 
adulten (Bezeichnung 203 VII. 36, Ee a5 : : os 
ad. 2 und bald ad. 3) Tieren ergibt a 2¢ q@| 2 |g 
sich ein mittlerer Quotient von 1,066. as eMule. gis 


Der weiBe Fleck also, und nicht | 
eigentlich der Mittelpunkt der Kérper- 208. I. 36 | 1,00 | 0,88 | 1,13; 4 
achse bezeichnet den geometrischen ie ae - ae ea ee ‘ 
Mittelpunkt der ganzen Gestalt. Und adultes 9 | 1,06 0,89 1,24| 2 
wenn wir oben eine geringe Diffe- baldadult. 3) 0,94 —  — | 1 
eed eet T, 201 1,13 | 1,05 | 1,21} 3 
renz zwischen der geometrischen Lage 200 1,201 1,09|1,31| 4 
der N abe am Fangbereich des Netzes Gesamtzahl der Messungen . . 27 
einerseits und dem Mittelpunkt des Gesamtmittelwert. ... . 1,066 


K6rpers in der von den Beinen be- 

schriebenen Ellipse andererseits gefunden hatten, so ergibt sich aus 
den neuen Messungen, daB der weiBe Mittelfleck der Kreuzzeichnung 
denjenigen Punkt bezeichnet, der sich in die von den Tarsenspitzen 
beschriebene Ellipse und damit auch in die Ellipse des Fangbereiches 
harmonisch einfiigt. 

Wenn ich weiter gehe und auf die Einordnung des Kreuzbalken- 
musters in die Struktur des Radnetzes hinweise, so ist das freilich 
eine billige Feststellung. Aber vielleicht kénnten eingehende Unter- 
suchungen doch gewisse gesetzmaBige Beziehungen zwischen der Or- 
namentik des Spinnenkérpers und der Struktur des Netzes ans Licht 
bringen. 

43% 
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Zusammenfassung und Ausblick. 

Die Flache des Kreuzspinnennetzes ist in der Vertikalrichtung zur 
Gestalt einer mehr oder weniger regelmaBigen Ellipse ausgezogen. Ihre 
eroBe Achse verhalt sich zur kleinen Achse im Mittel annahernd wie 1,24, 
wenn man altere Tiere beriicksichtigt. Die Ebenen von 25 solchen Netzen 
waren 0—19° gegen die Vertikale geneigt. Es ergibt sich ein mittlerer 
Neigungswinkel von 8,6°. Mit zunehmendem Neigungswinkel nahert 
sich die Flache des Fangbereichs der Kreisgestalt. Es ist daher verstand- 
lich, da®B fiir Meta reticulata, eine Radnetzspinne, fiir deren Netz eine 
mittlere Neigung von 35,2° gefunden wurde (35 Netze), sich ein mittlerer 
Quotient der Ellipsenachsen von 1,11 ergab. 

Die Lage der Nabe des untersuchten Kreuzspinnennetzes schwankte 
um den geometrischen Mittelpunkt der Fangflache und fiel im Ideal- 
fall — wie im Mittel aus einer gr6Beren Anzahl von Netzen — mit dem- 
selben zusammen. Beziiglich der GréBe und der Gestalt der Warte ist 
festzuhalten, daB die Warte mit dem Wachstum der Spinne relativ zur 
Korpergr6Be der Spinne kleiner wird und sich dabei immer mehr von 
der Kreisgestalt entfernt und zu einer immer mehr gestreckten Ellipse 
wird. Die Ausdehnung der freien Zone um die Warte ist um so gr6fer, 
je gréBer die Differenz zwischen den Abstinden der Umgiange der 
Befestigungsspirale voneinander und den Abstanden der innersten Fang- 
faden voneinander ist. 

Nimmt man das Verhaltnis der Hauptachse der Netzflache zur Lange | 
der Spinne (= Spanne zwischen erstem und letztem Beinpaar), so erhalt 
man ein MafB fiir die relative GroBe des Netzes. Es ergibt sich die Regel, 
das die Winkel zwischen den Radialfaden mit zunehmender relativer 
GroBe des Netzes kleiner werden, wenn man die Netze ein und desselben 
Hautungsstadiums einer Spinne miteinander vergleicht. Ferner zeigen 
diese Messungen, dafB die relative NetzgréBe mit dem Wachstum der 
Spinne bedeutend abnimmt. Die genauen Zahlenwerte hierzu finden 
sich in Tabelle 5. Die Verteilung der Radialfaden folgt der Regel, daB 
die Sektorenwinkel innerhalb der Netzebene von oben nach unten 
abnehmen, derart, daB sich bei etwa halbwiichsigen Tieren die 6 obersten 
zu den 6 untersten ungefaihr wie 17:10 verhalten. 

Betrachten wir die Kreuzspinne, ferner Aranea undata und Zilla 
litterata in der Warte ihrer Netze in Lauerstellung, so erkennen wir, 
da®B sich gewisse Verhiltnisse des Kérperbaues und der Anordnung 
der Beine im Bauplan des Netzes widerspiegeln. Teils exakte Messungen, 
teils bloBes Abschatzen lehren uns nimlich folgendes: Denken wir 
uns die Tarsenspitzen in der Netzebene durch eine geschlossene 
Kurve verbunden, so erhalten wir ahnliche Figuren wie sie der Fang- 
bereich des Netzes darstellt, bei der Kreuzspinne eine Ellipse, bei Zilla 
ein Oval. Die Lage der Kérpermittelpunkte innerhalb der bezeichneten 
Figuren entspricht jeweils der Lage der Nabe innerhalb der Netzflache. 
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Bei der Kreuzspinne liegen beide Punkte anniahernd zentrisch, bei 
Aranea undata sind sie nach oben verschoben, so daB sich ein Verhaltnis 
des unteren zum oberen Abschnitt von angenihert 1,5:1 im Mittel 

_ergibt. Bei Zilla betragt das entsprechende Verhiltnis fiir Kérper und 
Netz angenahert 2:1 im Mittel. Die Beine der Kreuzspinne sind so 
angeordnet, daB das 3. und 4. Beinpaar einerseits und das 1. und 2. Bein- 
paar andererseits Winkel einschlieBen, die sich sehr angenahert wie die 
obersten zu den untersten Sektorenwinkeln verhalten, naimlich auch 
ungefahr wie 17: 10. 

Hier setzt das Experiment ein: Durch beiderseitige Amputation eines 
Vorderbeines werden 6beinige Spinnen hergestellt. Dieselben bauen 
Netze, in denen die Anordnung der Radialfaden im Sinne der kiinst- 
lichen Anderung der Winkel zwischen den Beinen von der Norm abweicht. 
Eine quantitative Ubereinstimmung mit den neuen Verhaltnissen wurde 
allerdings nicht beobachtet. 

Wir nahern uns mit diesem Experiment der Frage, aus welchen Quellen 
der Instinkt der Spinne schépft. Der positive Ausfall des Amputations- 
versuches und die bezeichnete Ubereinstimmung in den Strukturver- 
haltnissen legen uns die Hypothese nahe, der Bauplan des Netzes sei 
gleichsam eine Projektion des K6rperbauplanes. Es wird meine Aufgabe 
sein, diese Hypothese weiter zu priifen. Sie gibt durchaus nicht die 
einzige Méglichkeit fiir die Erklarung der aufgedeckten Entsprechungen. 
Denn dieselben kénnten auch darin begriindet liegen, daf der Aus- 
gestaltung des Spinnenk6rpers die gleichen GesetzmaBigkeiten zugrunde 
liegen, denen das Tier auch bei seiner instinktiven Tatigkeit folgt. Damit 
beriihren wir die alte Auffassung einer wesenhaften Verwandtschaft 
oder Identitat von Vorgangen der organischen Formbildung und Instinkt- 
ablaufen!. Vielleicht, daB die Spinne ein giinstiges Objekt ist, diesen 
Ideen in naturwissenschaftlicher Weise naher zu kommen. 
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VERGLEICHEND EMBRYOLOGISCHE STUDIEN UBER DIE 
TYPEN DER EMBRYONALANPASSUNGEN BEI HIRUDINEEN 
UND NEMERTINEN. 

Von 

G. A. SCHMIDT. 


Mit 5 Textabbildungen (10 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 5. Dezember 1936.) 


1. Einleitung. 

Als Typus der Embryonalanpassungen bezeichne ich die Gesamtheit 
der Merkmale, die spezifisch mit den Entwicklungsbedingungen zusammen- 
hangen. Dieser Begriff umfaft den ganzen Komplex der verschiedenen 
Eigenschaften, die Eigréf8e, den Bau der Eihiillen, die larvale Nahrung, 
das Vorhandensein der provisorischen Organe, ihr Bau und ihre Funktion 
und den Grad der Entwicklung der Embryonalanlagen zur Zeit des Aus- 
schliipfens der Larve aus den Hihiillen. 

Man kann in diesen so verschiedenen Merkmalen etwas Gemeinsames 
feststellen. Wenn man die verschiedenen Typen der Embryonalanpas- 
sungen miteinander vergleicht, kann man sehen, daB einzelne Merkmale | 
durch zwei Grundmomente bestimmt sind. Erstens durch das Vorhanden- 
sein oder das Fehlen der larvalen Nahrung, welche mit der Bildung einer 
Reihe provisorischer Anlagen zusammenhangt. Die Bildung dieser 
provisorischen Anlagen méchte ich als eingeschaltete Morphogenese 
bezeichnen. Als zweites Grundmoment kann die Dauer der Embryonal- 
entwicklung genannt werden, welche von der Kompliziertheit des Tier- 
baues abhangig ist. Als Grundlage zu diesen Feststellungen dienten die 
weiter unten beschriebenen vergleichend embryologischen Studien iiber 
Hirudineen und Nemertinen. 

In jeder groBen Tiergruppe findet man verschiedene Typen der embryo- 
nalen Anpassungen, und diese kénnen selbst im Rahmen einer engen 
systematischen Gruppe sehr verschiedenartig auftreten. Die Unter- 
suchungen der Unterschiede zwischen den Typen der embryonalen An- 
passungen sind dadurch interessant, da sie erstens die Grundlagen zur 
Bewertung dieser Unterschiede geben, und da sie zweitens die Még- 
lichkeit der Erforschung genetischer Zusammenhinge zwischen den ver- 
schiedenen miteinander verwandten Typen geben. Dadurch kommt man 
zur Hauptfrage dieser Untersuchung, und zwar: welche GesetzmaBig- 
keiten des Wechsels der Entwicklungsweisen kénnen wir feststellen ? 
Bei diesen Untersuchungen bin ich zu einigen morphologischen Gesetz- 
maBigkeiten gekommen, die ich weiter unten darlege. 


Uber die Typen der Embryonalanpassungen bei Hirudineen und Nemertinen. 651 


Die Frage der Beziehung der Embryonalanpassungen zur Entwick- 
lung der endgiiltigen Organe wird nur soweit behandelt, als diese ihren 
_ EinfluB auf die Anlage der endgiiltigen Teile des Organismus ausiiben. 


- Uber die Beziehungen zwischen den drei Hauptentwicklungstypen 

in der Gruppe der Anneliden. 

In der Gruppe der Anneliden lassen sich drei Typen von Embryonal- 
anpassungen unterscheiden. Das sind der larvale Trochophorentypus 
(bei Polychaten und Archianneliden), der larvenlose Typus, ohne larvale 
Ernahrung (in allen drei Hauptgruppen) und der unfreie larvale Typus, 
meistens eiweifischluckender Typus genannt — bei den Oligochaten und 
Hirudineen. 

Wie soll man sich die genetischen Beziehungen zwischen den drei 
Typen vorstellen? Da im grofen und ganzen die Polychaten sich als 
Stammgruppe erweisen, so ist die Tatsache, da der Trochophorentypus 
nur bei den Polychaten vorkommt, damit zu erklaren, da dieser Typus 
im Vergleich zu den beiden anderen der primitivere ist. Dieser SchluB 
wird durch die vergleichende Untersuchung der Entwicklungstypen bei 
den Polychaten bestatigt. Bei den Archianneliden ist die trochophore 
Entwicklung besonders typisch. Bei Polychaten, wie Capitellidae, sofern 
die Lebensbedingungen diesen Typus nicht begiinstigen (besondere Brut- 
rohre, in denen die Hier abgelegt sind), entsteht noch der zweite Typus, 
der larvenlose (H. Erstc, 1899). Die Hier sind grof, das freie Larval- 
stadium fehlt und aus den Eihiillen schliipft ein Lebewesen aus, welches 
schon die Hauptztige der endgiiltigen Form hat. 

Der trochophore Typus verschwindet vollkommen bei den Oligochaten 
und Hirudineen. Da die Entstehung beider Gruppen die Folge einer 
Anpassung der Polychaten-Urformen an ein neues Milieu, an das SiB- 
wasser, ist (VEJDOWSKY, 1888—1892), so kann man sagen, daf der erste 
Typus als der primitivere unter allen drei Haupttypen der embryonalen 
Anpassungen bei Anneliden zu betrachten ist. 

Die ‘zweite Stufe ist der larvenlose Typus mancher Polychaten, 
Oligochaeta-Microdrili und Glossosiphoniden. Da bei diesem Typus 
die larvale Ernahrung fehlt, so sind noch andere Anpassungsmerkmale 
zu verzeichnen, z. B.: das Fehlen oder die Riickbildung der larvalen 
Organe (larvale- Muskulatur, Protonephridien, besonderer Schwimm- 
lappen und Schwimmgiirtel). Auch der Typus der Primarkeimblatter- 
bildung wird verandert (s. Scum1p7, 1917—1925). Bei den Oligochaten und 
Hirudineen kommt noch ein dritter Typus vor, der bei den Polychaten 
fehlt, namlich der eiweibschluckende Typus (bei Oligochaeta-Megadrili, 
bei Hirudinea-Archynchobdellea und Ichtyobdellidea). 

Eine Reihe von Tatsachen spricht dafiir, daB dieser dritte Typus, 
welchen wir als den der unfreien larvalen Entwicklung bezeichnen kénnen, 
aus dem larvenlosen hervorgegangen ist. Dazu kommen noch zwei Tat- 
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sachen: a) die unfreie Larvalentwicklung findet man bei den mehr spezia- 
lisierten Gruppen, und b) die gesamten Entwicklungsprozesse, Furchung, 
Keimblatterbildung, Organogenese sind bei diesem dritten Typus mehr 
sekundarer Natur, mehr spezialisiert, als beim larvenlosen Typus. 

Diese Vergleiche erméglichen es, folgendes Verhdltnis zwischen den 
drei Typen festzustellen: Der primitivste T'ypus ist der der freien larvalen 
trochophoren Entwicklung, dann wird dieser durch den larvenlosen ersetzt, 
und dieser wiederum durch den unfreien larvalen Typus. 

Die Beziehung zwischen den drei Typen kann man sich folgender- 
maBen vorstellen: Ausgangstypus ist die freie larvale Trochophorenent- 
wicklung. Diese wird durch die larvenlose Entwicklung ersetzt. Und dann 
wird der larvenlose Typus noch einmal durch einen larvalen ersetzt, d. h. 
ein Zustand wird durch den entgegengesetzten abgelést. Die Entwicklung 
geht trotz dieses scheinbaren Hin- und Herpendelns aber immer progressiv, 
da jeder Zustand eine Reihe neuer Merkmale aufweist, und durch neue 
Bedingungen der AuBenwelt bedingt ist. An sich stellt jeder Typus die 
vollkommenste Anpassung an die Lebensbedingungen dieser oder jener 
Gruppe dar. Die Entwicklung geht in der Art einer Spirale — bekommen 
einige Formen (Oligochaeta-Microdrili, Arhynchobdellea) wieder den 
larvalen Typus, den ihre Vorfahren einmal hatten, so heiBt dies nicht die 
Wiederherstellung der urspriinglichen Formen, sondern nur eine Wieder- 
holung gewisser ahnlicher Momente (Larvalorgane, larvale Nahrung 
usw.). 

3. Uber die Parallelentstehung des eiwei8schluckenden Typus in den 
Gruppen der Arhynchobdellea und Rhynchobdellea. 

Die gemeinsame Herkunft der Rhynchobdellen und Arhynchobdellen 
kénnen wir als eine geniigend begriindete Tatsache betrachten. Als die 
schwerwiegendsten Beweise dafiir sind hauptsiachlich die gleiche Zahl der 
Segmente und der in seinen Grundziigen gleiche Bau des Zentralnerven- 
systems anzufiihren. Im Bau mancher Organsysteme sind aber auch groBe 
Unterschiede zu vermerken, wie z. B. im Bau des GefaiSsystems, was zu 
bestimmten SchluBfolgerungen fiihrt. Das totale Fehlen der echten Blut- 
gefaie spricht fiir eine sekundaére Entstehung der Arhynchobdellen. 
Auch im Bau des Geschlechtsapparates finden wir klare Beweise dafiir, 
dafs die Arhynchobdellen als die sekundar veranderte Blutegelgruppe zu 
betrachten ist, daB also im groBen und ganzen die heutigen Rhynchobdellen 
eine Gruppe mit viel primitiverem Bau als die Arhynchobdellen sind. 

Diese Folgerung gibt uns wichtige Aufschliisse iiber das Verhaltnis 
zwischen den Typen der Embryonalanpassungen beider Gruppen. Der 
einzige Kntwicklungstypus der Arhynchobdellen ist der sog. eiweib- 
penta ckends Typus (R. Brrcu, 1885; O. Biranr, 1891—1894; SuKar- 
Se 1903). Kr zeichnet sich durch folgende Hauptziige aus: 1. Die 

ier sind klein und dotterarm. Sie sind in eine Eiwei®masse abgelegt, 
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die sich in einer Kapsel befindet. 2. In friithen Stadien der Entwicklung 
wird eine Larve gebildet, die frei beweglich ist und das sie umgebende Ei- 
wei} verschluckt. 3. Im Zusammenhang mit der unfreien larvalen Ent- 
wicklung werden verschiedene provisorische Organe gebildet, wie Larval- 
nephridien, Larvalschlund und andere. 4. Fiir diesen Typus ist auch die 
Spezialisierung der sog. Keimstreifen charakteristisch. Man kann von 
einem Einflu8 der Anpassungsmerkmale auf die Entwicklung der Primitiv- 
organe sprechen, z. B. entwickelt sich das endgiiltige Hautepithel aus 
den Keimstreifen und nicht aus dem Larvalektoderm, wie bei primiti- 
veren Formen. 

Die Rhynchobdellen teilen sich in zwei groBe und mannigfaltige 
Gruppen, die Glossosiphonidae und Ichtyobdelliae. Diese beiden Gruppen 
k6nnen auch nach ihrer Lebensweise charakterisiert werden: Glosso- 
suphonidae sind meistensteils Ectoparasiten auf langsam beweglichen 
Tieren, hauptsachlich auf Schnecken. Nur einige Formen parasitieren 
auf hoheren Tieren, z. B. Hemiclepsis parasitiert auf Fischen, Hdmenteria 
auf Schildkréten und zum Teil auch auf Menschen; einige Arten der 
Gattung Protoclepsis sind Parasiten der Végel und seltener mancher 
Mammalien. IJchtyobdellidae sind im groBen und ganzen Fischegel; nur 


- ausnahmsweise parasitieren sie auch auf anderen Tieren, wie Ozobranchus 


-auf Schildkréten, Johansonnia auf Pantopoda, Crangonobdella auf Sclero- 


crangon (Decapoda). Die Mehrzahl der Gattungen (mehr als 15 nach 
SELENSKY, 1915—1923) sind Fischparasiten. Die okologischen Be- 
ziehungen in der Gruppe der Rhynchobdelliden sind insofern interessant, 
als sie den allgemeinen SchluB zulassen, daB diejenige Gruppe als die 
differenziertere, die sekundare zu betrachten ist, bei der der Parasitismus 
mehr spezialisiert ist. In der Tat ist der Ectoparasitismus bei Ichtyob- 
delliden, wo in den meisten Fallen der Wirt schnell beweglich ist und 
glatte Haut besitzt, weiter entwickelt als der Parasitismus bei den Glosso- 
siphoniden, bei denen der Wirt meistens langsam beweglich ist. 
Vergleichend morphologisch betrachtet kann man sagen, daB die 
Glossosiphoniden im allgemeinen primitiver organisiert sind als die 
Ichtyobdelliden (s. Oka, 1902; Liwanorr, 1903). Man kann kurz sagen, 
daB die Ichtyobdelliden einen grofen, hoch spezialisierten Zweig der 
Glossosiphoniden darstellen. Manche Verfasser (s. Liwanorr, 1903) 
sind der Meinung, daB die Ichtyobdellidae aus Formen hervorgegangen 
sind, die den jetzigen Hemiclepsis marginatus ahnlich sind. LIwANOFF 
zeigt manche anatomische Details, die dafiir sprechen (1903, S. 356). 
Bei diesen verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen beiden Fami- 
lien ist es interessant, die Prozesse der Embryonalentwicklung beider 
Gruppen zu vergleichen, und zwar die uns speziell interessierenden embryo- 
nalen Anpassungen (speziell s. Verf. 1—3). Es gibt zahlreiche Beweise 
dafiir, daB die Entwicklungsweise der Ichtyobdelliden sich ohne Schwierig- 
keiten aus den der Glossosiphoniden (ScumrpT, 1925, 1926, 1930) herleiten 
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148t, obgleich auch manche Merkmale in den beiden Gruppen antipod 
sind. Bei den Glossosiphoniden werden grofe Eier in groBen Mengen 
beisammen in zarthiillige Kokone abgelegt, welche nur wenig Kiweil 
enthalten, und die ganze embryonale Entwicklung verlauft auf Kosten 
des Dotters. Die Entwicklung ist larvenlos. Bei den Ichtyobdelliden 
hingegen wird jedes Ei, das winzig klein ist, emzeln in einer groBen Menge 
Eiwei8 in Kokone mit dicker Wand abgelegt. Aus dem Ki entwickelt 
sich die Larve, die das Eiwei8 verschluckt und einige dazu ndétige An- 
passungsmerkmale hat, namlich einen larvalen, provisorischen Schlund, 
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Abb. 1. Schema der phylogenetischen Zusammenhinge zwischen den Hauptgruppen der 
Anneliden. Hs zeigt die parallele und unabhingige Entstehung des sog. eiweiBschluckenden 
Typus bei Oligochiten und Hirudineen. 


larvales K6rperepithel, larvale Muskulatur. So wie bei den Arhyncho- 
bdellen entwickelt sich das endgiiltige Kérperepithel aus den Keim- 
streifen. 

Das Interessanteste in der Frage der Beziehung zwischen beiden 
Typen ist, da bei der Ichtyobdelliden Entwicklung eine Reihe von Merk- 
malen beobachtet wurde, die auf die Wiederherstellung der Entwicklungs- 
formen der Glossosiphoniden schlieBen lassen (s. Verf. 1925—1930). 
Die Keimstreifen sind uspriinglich auf der Ventralseite angelegt und 
haben keine Spur des charakteristischen ,,Uberganges“ von der dorsalen 
Seite auf die ventrale, wahrend bei Glossosiphoniden die Keimstreifen 
allmahlich auf der ganzen Linge zusammenwachsen. Gleiche Prozesse 
existieren auch bei Oligochaeta-Microdrili. Die Zahl der Ectoteloblasten 
betragt bei Blutegeln 8 und sie stellen die einzige Anlage ectoteloblastischer 
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Bildungen dar (Nervensystem und Muskulatur bei Ichtyobdelliden und 
bei Arhynchcbdellen auch Kérperepithel). 
Das Entoderm wird bei den Ichtyobdelliden auf der Ventralseite 
angelegt und erreicht die dorsale Seite mit dem fortschreitenden Wachs- 
~ tum der Keimstreifen, so da8 sein Vorderende schlieBlich bis auf die Mitte 
' der dorsalen Seite kommt (Abb. 2—3). 
Die phylogenetischen Zusammenhinge aller vier Gruppen zeigen die 
beiliegenden Schemen (s. Abb. 1). 
Wir kommen also zu dem Schlu8, da® auch die Embryologie deutliche 
Beweise dafiir liefert, da die Ichtyobdelliden aus Glossosiphoniden- 
Ent. rr, Vorfahren hervorgegangen 
sind. Das heiBt fiir die uns 
interessierenden Fragen, 
da die ganze Entwick- 
soowatars lungsweise der embryonalen 
ree > \ Anpassungen der Ichtyo- 
ae \x.st. bdelliden aus dieser der 
Glossosiphoniden hervorge- 
gangen ist. 
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Abb. 2A und B. Halbschematische Darstellung der Kmbryonen gleichen Stadiums der 
zwei Familien der Rhynchobdellen. Die Abbildung zeigt die groBen Unterschiede der 
Embryonen verschiedener Familien. A Der Embryo von Hemiclepsis marginata (nach 
WHITMAN) in einem Stadium der Entwicklung, welche durch Vorhandensein der kurzen 
Keimstreifen charakterisiert werden kann. Die Keimstreifen liegen auf dem animalen Pol 
des Hies. K.Z. Kopflappen, K.St. Keimstreifen, Hnt. entodermale Makromeren A, B, Cc, 
HE. T, acht ektodermale Teloblasten, Mik. Mikromerenkappe. B Das Embryo von Piscicola 
geometra von der rechten Seite. Es hat das Aussehen einer Blase. Die kurzen Keimstreifen 
sind in diesem Stadium auf der vegetativen Seite angelegt und alle 8 teloblastischen Reihen 
wachsen parallel in der Laingsrichtung. L.H. Larvalektoderm, Bl. die wachsende Furchungs- 
hohle, L.M. Larvalmesenchym, Ent. entodermale, Z.7'’. ektodermale Teloblasten, 7’... telo- 
blastisches Ektoderm (stellt die 4uBere Schicht der Keimstreifens dar), 17. mesodermal 
Streifen (die innere Schicht der Keimstreifen). 


Da, wie gesagt, der eiweiBschluckende Typus (die larvale unfreie 
Entwicklung der Arhynchobdellen) von Formen stammt, die wir noch 
nicht als echte Glossosiphoniden betrachten kénnen, so kommen wir zu 
dem wichtigen SchluB, da8 beide Typen der larvalen Entwicklung, der 
der Arhynchobdellen und der Ichtyobdelliden, parallel entstanden sind. 
Ubrigens haben sie Merkmale, die fiir jeden von ihnen spezifisch sind : 
die Ichtyobdelliden haben keine Kopflappen, wahrend die Arhyncho- 
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bdellen solche besitzen. Bei den Ichtyobdelliden fehlen larvale Nephridien, 
wahrend bei allen Arhynchobdellen, deren Entwicklung untersucht wurde, 
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Abb. 3. Vergleich zweier annihernd gleichaltriger Embryonen der zwei Familien der 
Rhynchobdellen-Glossosiphoniden und Ichtyobdelliden, zu Anfang der Differenzierung der 
Keimstreifen. Die Gré8e der Embryonen, die ovale Kérperform, die Lage und Gr6éBe der 
Keimstreifen sind in beiden Fallen ihnlich. Im tibrigen sind die Embryonen verschieden. 
Der Embryo der Glossosiphoniden (4) hat groBe, dotterreiche Blastomeren, die den ganzen 
zentralen Teil des Embryos einnehmen. Solche Blastomeren fehlen beim Embryo der 
Ichtyobdelliden (B). Hier fiillt ein EiweiBsack den zentralen Teil des Embryos (d. h. das 
Entoderm mit dem verschluckten Eiwei& des Kokoninhaltes). Der Embryo der Piscicola 
hat stark entwickeltes Mesenchym und einen larvalen Schlund. D.M. Dottermembran, 
L.Schl. Larvalschlund, £.S. HiweiBsack. Die anderen Bezeichnungen wie bei Abb. 2. 


solche existieren. Das Charakteristischste fiir die Larvalformen der 
Ichtyobdelliden ist ihr kugelartiges Aussehen und ihre geringe Beweglich- 
keit in den Friihstadien der Entwicklung. Die Larve der Ichtyobdelliden 
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stellt also ei System dar, das nach allmahlichem Wachstum, in spateren 
Stadien nachdem das Eiwei8 verschluckt ist, in Embryonalformen tiber- 
geht, die den embryonalen Stadien der Glossosiphoniden sehr nahe- 
kommen. 

Durch diese Tatsachen und vergleichenden Betrachtungen sind wir 
in der Lage den allgemeinen Schlu8 zu ziehen, da& der unfreie larvale 
Typus in den Gruppen der Arhynchobdellen und der Ichtyobdelliden 
parallel entstanden ist. Eine wichtige Tatsache, deren Bedeutung weiter 
unten besprochen wird, ist die paral- Rsch. 
lele Entstehung der in ihren Grund- 
ziigen gleichen embryonalen Anpas- 


sungen in zweiGruppen derBlutegel. fat 
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Abb. 4. Entwicklungstypen der Embryonen der drei Heteronemertinen, zur Zeit des 
Auftretens der ganzen Zahl (8) der Keimscheiben. A Pilidiwm auriculatum von der ventralen 
Seite. Charakteristisch ist die bilateral symmetrische Anordnung der Keimscheiben. Das 
Zuasammenwachsen der Keimscheiben hat noch nicht begonnen. B Hin Embryo des ersten 
Typus der Entwicklung von Lineus gesserensis-ruber (sog. DESOR-Typus). C Hin Embryo 
des zweiten Typus der Entwicklung (sog. ScumipT-Typus) von Lineus gesserensis-ruber. 
Alle Embryonen sind von der ventralen Seite dargestellt. L.H. Larvales Ektoderm, L.M. 
Larvalmesenchym, Rsch. Riisselscheibe, Kpfsch. Kopfscheiben, Corgsch. Cerebralorgan- 
scheiben, Rpfsch. Rumpfscheiben, Dsch. Dorsalscheibe, D. Darm, M. Mundoffnung, L. die 
Lappen des Pilidiums. 


4. Der embryonale Dimorphismus bei Lineus gesserensis-ruber aus 
Kola-Golf und aus Roscoff und die Zusammenhinge zwischen den 
beiden Typen der embryonalen Anpassungen. 

Bei Lineus gesserensis-ruber sind zwei Entwicklungstypen, die zu 
gleicher Zeit existieren, festgestellt. Die Kinzeltiere legen diese oder jene 
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Laichsorte gleichzeitig (d. h. in gleicher Brutperiode) ab. Mit Heterogonie 
haben wir es hier also nicht zu tun. Die Unterschiede zwischen beiden 
Typen beziehen sich auf die Zahl und Grobe der Eier und den Bau der 
Gelege. Im zweiten Typus stirbt der gréBte Teil der Kier in den Fur- 
chungsstadien ab, und diese werden von anderen entwicklungsfahigen 
Hiern verschluckt. 


Rsch. Kpfsch. 


A D; 


Abb. 5. Zwei anndhernd gleiche Entwicklungsstadien der ersten und zweiten Entwicklungs- _ 

typen von Lineus gesserensis-ruber. Der Embryo des ersten Typus (4) zeigt das Zusammen- 

wachsen der Keimscheiben. Um den Embryo herum bildet das larvale dickwiaindige Ektoderm 

eine Cyste. Der Embryo des zweiten Typus (8) zeigt die Verzégerung des Zusammen- 

wachsens der Keimscheiben infolge des Verschluckens der Hier. Nur die Kopfscheiben sind 

mit der Riisselscheibe zusammengewachsen. R. Riissel, Corg. Cerebralorgane, v. HE. ver- 
schluckte Hier. Die anderen Bezeichnungen wie auf Abb. 4. 


Jede Nemertine legt nur eine Sorte von Gelegen. Es wurde noch eine 
wichtige Beobachtung gemacht: die Gelege der ersten werden von 
Nemertinen abgelegt, die griinlich sind (von hellgriin bis dunkel, fast 
schwarz-grtin), und die Gelege der zweite Sorte werden von Lineus-Tieren 
abgelegt, die rétlich sind — von hellrot bis dunkelrot-braun. Die mor- 
phologischen Unterschiede der erwachsenen Formen sind, mit Ausnahme 
der Farbunterschiede, sehr gering. Waren keine Unterschiede in den 
Gelegen und im Typus der Embryonalentwicklung da, so hatte man von 
Farbungsvariationen sprechen kénnen. Hierzu sei bemerkt, daB wir von 
dem ersten und zweiten Typus nur aus historischen Griinden sprechen. 
Der erste wurde zum erstenmal vor 84 Jahren von Dzsor beschrieben, 
der zweite vom Verfasser vor 5 Jahren. Eine Reihe morphologischer 
Unterschiede sind auf den beigelegten Abbildungen zu sehen (Abb. 4 
und 5). 

Ks fragt sich nun, welcher Typus ist der primitivere? Oder mit 
anderen Worten — ist der erste Typus aus dem zweiten entstanden, oder 
umgekehrt ? Da wir es hier mit Variationen innerhalb einer Art zu tun 


liber die Typen der Embryonalanpassungen bei Hirudineen und Nemertinen. 659 


haben, so ist diese Fragestellung berechtigt. Bei eingehender Unter- 
suchung dieser Frage kamen wir zu dem SchluB, daB der zweite Typus 
aus dem ersten hervorgegangen ist: a) beim ersten Typus sind alle Fier 
entwicklungsfahig, beim zweiten nur ein geringer Teil derselben, b) beim 
_ zweiten Typus ist die Entwicklung auch ohne Verschlucken der Eier 
moéglich. 

Wir haben also hier die seltene Méglichkeit, den Ubergang eines Typus 
der Embryonalanpassungen in einen anderen unmittelbar zu beobachten. 

Was veranderte sich beim Ubergang des ersten Typus in den zweiten ? 
Die Eigr68e wurde vermindert, der gréBte Teil der Hier verlor die Fahig- 
_ keit, sich nach der Furchungsperiode zu entwickeln. Als Folge dieser 
primitiven Verdnderungen sind auch weitere Verdinderungen im Bau 
der Larvalorgane entstanden, das Ektoderm wurde diinn, der Larval- 
schlund wurde viel machtiger, ebenso auch das Mesenchym, das augen- 
scheinlich die Vorrichtung zum Verschlucken der absterbenden Eier dar- 


stellt. 


Der Prozentsatz der Hinzeltiere in Roscoff (s. ScumiptT, 1934), wo die 
_ Nemertinen der roten Reihe etwa 7mal soviel Tiere ausmachte wie der 
_ der griinen, gibt Griinde zu der Annahme, daf der zweite Typus besser 
an die Bedingungen der Flut-Ebbezone angepaBt ist als der erste. Ob 
_ dabei der bessere Schutz der Hier die Hauptrolle spielt, oder die gréBere 
Lebensfahigkeit der ausgeschliipften Tierchen, oder irgendwelche anderen 
Momente, la8t sich zur Zeit nicht sagen. 


5. Die genetischen Zusammenhiange zwischen den Typen der 
Embryonalanpassungen bei den Nemertinen. 

Innerhalb der Gruppe der Heteronemertinen kann man drei aufein- 
anderfolgende Typen der Embryonalanpassungen feststellen. Als Grund- 
typus fiir die ganze Gruppe kann man den Pilidiumtypus ansehen, 
welcher bei allen Vertretern dieser groBen Gruppe vorkommt, mit (soviel 
bis jetzt bekannt ist) einer einzigen Ausnahme, namlich des Lineus 
gesserensis-ruber. Bei Lineus gesserensis-ruber gibt es, wie wir eben 
besprochen haben, zwei verschiedene Typen der Embryonalanpassungen. 

Die Beziehung zwischen den drei Typen kann man folgendermaBen 
~ darstellen: Der Ausgangstypus der Entwicklung ist der Pilidiumtypus, dann 
_ folgt der erste Typus und als dritte Stufe der zweite T'ypus, des Lineus. 
Beweise fiir diese Reihenfolge sind in bezug auf den ersten und zweiten 
Typus des Lineus gesserensis-ruber bereits angefiihrt. Fiir die Annahme, 
daB der Pilidiumtypus als Ausgangstypus der genannten Reihe zu be- 
trachten ist, sind als Beweise auBer der groBen Verbreitung dieses Typus 
bei verschiedenen Vertretern der Heteronemertini auch noch morphologische 
Besonderheiten anzufiihren, z.B. die symmetrische Anordnung der Keim- 
scheiben beim Pilidium. Diese regelmaBige, bilateralsymmetrische An- 
- ordnung konnte sich nur bei solchen Larvalformen entwickeln, wo die 
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bilaterale Symmetrie duBerst ausgepragt war. Die bilateralsymmetrische 
Anordnung der Keimscheiben im Dzssor-Typus, bei den rundlichen 
Larvalformen, ist nur als ein von den Pilidienformen tiberliefertes erbliches 
Merkmal zu betrachten. Im zweiten Typus ist diese bilateralsymmetrische 
Anordnung, besonders wiaihrend der Stadien des Verschluckens, noch be- 
deutend weniger ausgepragt. as ~ 

Die Reihenfolge ist in ihren Grundziigen mit der der Anneliden ver- 
eleichbar. Aus dem freien larvalen Pilidiumtypus entwickelt sich der 
Dersor-Typus, bei dem die larvale Ernahrung fehlt, und aus diesem noch _ 
einmal der larvale, aber unfreie zweite Typus des Lineus gesserensis-ruber. 

Die Beweise fiir die Herkunft des larvenlosen Typus vom larvalen und 
des unfreien larvalen vom larvenlosen sind hier noch ausschlaggebender 
als bei den Anneliden. 


Allgemeine Betrachtungen. 


1. Uber die Erscheinungen des Parallelismus bei der Entstehung der Typen 
der Embryonalanpassungen. 


Im vorhergehenden waren kurz die Grundtatsachen angefiihrt, die 
fiir die parallele Entstehung der ahnlichen Typen der embryonalen An- 
passungen in verschiedenen Gruppen der Anneliden sprechen. Es wurde 
ein gewisser Parallelismus im Wechsel der Typen der embryonalen An- 
passungen bei Anneliden und Heteronemertini festgestellt. 

Diese Erscheinungen des Parallelismus werden durch auBere Faktoren 
bedingt, d. h. durch ahnliche Bedingungen des Milieus. Als soleche konnten 
wir den Hinflu8 des Aufenthaltswechsels von der Hochsee in SiiBwasser- 
gewasser und dann in feuchte Erde feststellen. Ebensolche Bedeutung 
hat der Ubergang vom Ectoparasitismus auf langsam beweglichen Wirten 
zum Parasitismus auf schnell beweglichen, schwer zuginglichen Tieren 
(der Fall der Glossosiphonidae und Ichtyobdellidae). 

Die inneren erblichen Faktoren spielen dabei nur insofern eine Rolle, 
als bei der Entstehung jedem neuen Typus der Embryonalanpassungen 
die Variationen der entsprechenden Merkmale das Material zur Auslese 
geben. Wir haben hier also nicht mit Homologenreihen zu tun, sondern 
mit Vorgiéngen der Analogie. Die Ahnlichkeit der Strukturen ist die 
Folge der Ahnlichkeit der auBeren Bedingungen, die die Typen der 
Embryonalanpassungen in den verschiedenen Gruppen bedingten. 

Bei Wawimorr (1920) handelt es sich um die Erscheinungen des 
Parallelismus in der erblichen Variabilitat in den verschiedenen Gruppen 
der Gramineae. Bei Sawarzin (1934), wo die Erscheinungen des Par- 
allelismus in der Bildung verschiedener Gewebselemente behandelt sind, 
entfernen sich diese Erscheinungen schon weiter von der Erbmasse 
selbst. Andererseits ist es hier viel schwieriger zu bestimmen, welche 
Beziehungen diese Erscheinungen zu auReren Faktoren haben. 
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Die von mir beschriebenen Erscheinungen des Parallelismus kann man 
auf die Beziehungen dieser oder jener Gruppe zu den Bedingungen des 
Milieus zuriickfiihren. In diesen parallelen Reihen befinden sich, hin- 
sichtlich der genetischen Merkmale, nur soleche Formen, bei welchen in 
dem Typus der Entwicklung starke Veranderungen entstehen. Die Ein- 
fliisse der AuBenwelt spielen in den hier beschriebenen Variationen eine 
entscheidende Rolle. Der Parallelismus in den Formbildungsprozessen 
ist hier nichts anderes, als eine AuBerung der Anpassung an gleich- 
wirkende Milieubedingungen in den verschiedenen Gruppen. Entscheidend 
sind dabei nicht die Milieubedingungen selbst, sondern ihre Einfliisse 
auf die Anpassungsprozesse dieser Tiere. 


2. Uber die Kriterien zur Festlegung genetischer Beziehungen zwischen den 
verschiedenen Entwicklungstypen. 

Die Ansichten der Forscher tiber die Beziehungen zwischen den Larval- 
formen von Anneliden und Heteronemertinen gehen auseinander. Bei den 
Beziehungen zwischen den zwei Hauptformen der Oligachaeta sind sich 
die Autoren darin einig, daB einerseits Microdrili in naheren Beziehungen 
_ zu den Polychaeta stehen, und da andererseits aus dieser Gruppe die 
Hirudineen entstanden sind. Es geniigt uns also, hier festzustellen, daB 
die Megadrili die weitaus spezialisiertere Gruppe ist, und oft sogar An- 
passungserscheinungen an das Leben auf oder in der Erde aufweist. 

Der eiweiBschluckende Typus des Lumbricus ist demzufolge eine Er- 
scheinung, die in keinem genetischen Zusammenhang mit dem eiweib- 
schluckenden Typus der Hirudineen steht. Im Gegenteil, es konnte der 
innige Zusammenhang zwischen dem larvenlosen Typus der Microdrili 
und der Glossosiphonidae festgestellt werden. Die Microdrili stellen die- 
_ jenige Gruppe dar, aus der die Glossosiphonidae hervorgegangen sind. 

Auch Acanthobdella peledina ist nach der Meinung von LIwANoFF 
(1905) aus der Gruppe der Haplotaxidae, Olig-Microdrili, hervorgegangen. 
Die Tatsache, daB hier bei dem Ubergang von SiiBwasseroligochaten zu 
ectoparasitischen Hirudineen keine grofen Verinderungen in der Ent- 
wicklungsart eingetreten sind, erklart sich daraus, da urspriinglich der 
Parasitismus auf sich langsam bewegenden Tieren entstand, wodurch die 
Erhaltung der alten Entwicklungsart méglich war. 

Die Art der Brutpflege, wie wir sie bei den Glossosiphonidae finden, 
. ist eine Besonderheit dieser Gruppe. Bei Branchiobdella, wo wir auch mit 
Ectoparasiten zu tun haben, ist der larvenlose Typus der Entwicklung 
ohne besondere Brutpflege erhalten. 

Es ware auBerst interessant, diese Frage auch bei Acanthobdella zu 
klaren. GemaB dieser Ausfiihrung iiber die Bedeutung der Entwicklungs- 
weisen bei den Anneliden méchte ich annehmen, da bei Acanthobdella 
die larvenlose Entwicklung vorkommt. 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 44 
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Die soeben dargelegten Ansichten tiber den Zusammenhang zwischen 
den verschiedenen Entwicklungsarten war friiheren Autoren nicht bekannt. — 
Apatuy (1888—1891) meinte, daB als urspriingliche Form der Hirudineen 
die Ichtyobdellidae zu betrachten seien. Diese Vermutung griindete er 
auf die irrige Vorstellung, daB die Ichtyobdelliden (1891, 8. 231) die 
larvenlose : Entwicklungsweise haben. 

Oxa (1902) meinte dagegen, die Glossosiphoniden seien primitiver 
als die Ichtyobdellidae. Alle Angaben bestatigen jetzt die letztere Ansicht, 
wie auch spatere Versuche von Liwanorr zeigten. Aber beide Autoren 
eriindeten ihre Ansichten auf vergleichend morphologische Studien der 
erwachsenen Formen, und die Frage nach den Beziehungen der Ent- 
wicklungsarten lieBen sie auBer acht. 


SELENSKY (1915) hielt die Ansichten ApATHYs tiber die Primitivitat 
der Ichtyobdellidae fiir richtig,’aber im Gegensatz zu APATHY hielt er bei 
Hirudineen nicht den larvenlosen Typus der Entwicklung fiir den primi- 
tiveren, sondern den unfreien larvalen. Deshalb sah SELENSKY in meiner 
Entdeckung des eiweiSschluckenden Typus der Piscicola geometra die 
Bestatigung seiner Ansichten iiber die Primitivitat der Ichtyobdellidae 
(1923). 

Apatuy stellte zwei Vermutungen an: 1. Als der primitivere bei Hiru- — 
dineen erweist sich der larvenlose Typus. 2. Die Ichtyobdellidae ist die 
primitivere Gruppe unter den Hirudineen und soll deshalb den larvenlosen 
Typus darstellen. Die erste Vermutung wurde als richtig und die zweite 
als falsch festgestellt. Bei SmLmnsky sind beide Vermutungen falsch, 
sowohl die der Primitivitat des eiweiBschluckenden Typus als auch die 
Primitivitat der Gruppe der Ichtyobedellidae. 


Beide Forscher sind geneigt, einen bestimmten Entwicklungstypus 
als Grundlage fiir die Evolution der Entwicklungstypen der ganzen. 
Gruppe anzunehmen. Bei ApatHy war es der larvenlose Typus. Bei 
SELENSKY war es der eiweifschluckende Typus, wobei er nicht auf die 
Frage einging, ob dieser Typus wirklich den primitiveren darstellt. 


Abnliches finden wir bei den Forschern, die sich mit der Frage der 
phylogenetischen Bedeutung der Entwicklungstypen bei den Nemertinen 
beschaftigten. Fiir Drmck (1874) gelten als Ausgangspunkt fiir die gesamte 
Gruppe der Nemertinen die Urformen mit ausgesprochener Metagenesis, 
d.h. soleche Formen, die eine Pilidiumentwicklung haben. Von dieser 
Urform gehen drei Zweige ab: einer zu Cephalothriz-ahnlichen Formen 
(alle Proto- und Mesonemertinen), die zweite zum Lineus gesserensis-ruber, 
d.h. zum Desortypus, und dann der dritte zur T'etrastemma und allen 
Formen ohne Metagenesis, d.h. zu allen Formen mit direkter Entwick- 
lung. Die theoretische Grundlage dieser Gedankengiinge mag wohl die 


Vorstellung sein, daB es eine Urform geben muB, die die ganze Mannig- 
faltigkeit aller Formen erklaren kénnte. 


/ 
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Es fragt sich nun, wie kommt es, da8 man als Ausgangstypus gerade 
emen mit hochspezialisierter Larvalentwicklung, wie das Pilidium, 
wahlte? Dreck war aber der Meinung, da8 die Urform einen ausge- 
sprochenen Larvaltypus besitzen miisse. | 

Man kann dazu sagen, daB die primitiveren Nemertinen gerade den 


_larvenlosen Typus der Entwicklung haben. Wenn bei den Anneliden der 


primitivere Typus der Trochophorentypus ist, so wird damit noch nicht 
gesagt, daf dieser kein hochspezialisierter sei, welcher sich aus solchen 
entwickelte, bei dem die Anpassungen an pelagische Lebensweise weniger ‘ 
entwickelt waren. Ebenso wird bei Heteronemertini der primitivere Typus 
fiir diese Gruppe der Pilidiumtypus sein, jedoch sind fiir die ganze 
Gruppe der Nemertinen die Vertreter ohne ausgesprochene Larvalformen 
die primitiveren. 

25 Jahre nach Diecks Arbeit finden wir bei ARNoLD (1898) ahnliche 
Angaben itiber die genetischen Zusammenhange der Entwicklungstypen 
bei Nemertinen (S. 6—7): ,,Bei der Larve von Cephalothrizx fallt der erste 
ProzeB (der der Keimscheibenbildung) ganz weg, und der ProzeB des 
AbstoBens des auBeren Epithels und des Erscheinens eines neuen, welches 
die definitive Kérperwand bildet, kann man als von der Dersorschen 
Larve vererbten DelaminationsprozeB betrachten, welcher sich auf das 
ganze primare Ektoderm ausbreitet. Bei Prosorhochmus kann man 
Spuren einer solchen Hautung bemerken, wihrend bei anderen Meta- 
nemertini sich das Ektoderm nicht mehr hautet und definitiv bleibt.‘‘ Es 
unterliegt keinem Zweifel, daB es tatsachlich gerade umgekehrt ist: die 
Formen, in welchen das larvale Ektoderm sich in das endgiiltige Haut- 
epithel umwandelt, sind primitiver als solche, bei denen das larvale Ekto- 


-derm, ganz oder zum Teil, provisorisch ist. 


7 


ARNOLD schreibt mit Recht, daB das Pilidium primitiver als die Drsor- 
sche Larve ist (S. 2) ,,...: diese Besonderheit (daB die Gelege an Stellen 
abgelegt werden, die wahrend der Ebbezeit trocken bleiben) ,,einer 
Halblandlebensweise des Lineus gesserensis mu man beim Vergleich des 
Pilidiums, einer pelagischen Larve (die allem Anscheine nach primitiver 
und den Tiefseeformen eigen ist), mit der Dmsorschen Larve, die den 
Kokon bis zur Umwandlung ins Imago nicht verlaBt, in Betracht ziehen.* 
- Die unkritische Annahme der Ansichten von Dick fiihrte ARNOLD 
zu absurden Ansichten iiber die Beziehungen der Entwicklungstypen bei 
den Nemertinen. BircEr hat schon mit Recht darauf hingewiesen (1907, 
S. 337), daB die primitiveren Nemertinen eine direkte Entwicklung haben 
miiBten, und daB die larvale Entwicklung nur einer spezialisierten Gruppe, 
die der Heteronemertini, eigen ist. Aber das Verhaltnis zwischen den zwei 
uns naher interessierenden Typen stellte er sich falsch vor, ‘indem er 
namlich den Pilidientypus vom Drsorschen Typus ableitete (1907, 
8. 337): ,,Im Gegensatz zu Dreck (1874) bin ich der Ansicht, daB der 
urspriinglichere Entwicklungstypus der Nemertinen der direkte ist, und 

44* 
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die freie schwimmende Larve, welche sich tatsichlich bei den héchsten 
Formen vorfindet, am Schlu8 steht.‘‘ Seine Ansichten auBert er in einem 
Schema, in dem die Reihe der Formen von Nemertinen mit direkter Ent- 
wicklung durch die Desorsche Larve zum Pilidium geht. 

Die scheinbar entgegengesetzten Ansichten von Dieck und BORGER 
sind insofern gleich, als beide bestrebt sind, die verschiedensten Formen 
in eine Anordnung zu bringen, wo diese allmahlich ineinander tibergehen. 
Nur bei dem einen sieht das so aus, daB alle Formen in der Richtung zum 
Typus der larvenlosen Entwicklung gehen, wahrend bei dem anderen 
umgekehrt alles von der larvenlosen Entwicklung zur larvalen geht. Die 
ganze Methode der Beurteilung ist darauf begriindet, die verschiedensten 
Formen in eine Reihe zu bringen, wahrend sie in einem Falle von den 
Formen mit hochentwickelten Larvalformen durch eine Reihe Zwischen- 
formen in die direkte Entwicklung iibergehen, und in dem anderen 
Falle von den Formen mit direkter Entwicklung durch eine Reihe von 
Zwischenstufen zur Pilidiumentwicklung kommen. In beiden Fallen 
tretenam Anfang und am Ende einer Reihe stark voneinander abweichende 
Formen auf. 

Alle erwahnten Forscher kommen in Verlegenheit, wenn sie ge- 
zwungen sind, einen Typus aus einem entgegengesetzten herzuleiten. 
Dabei vergiBt man, da’ die Entstehung einer neuen Entwicklungsweise 
letzten Endes durch die Veranderung des Milieus bedingt ist. Die scharfen 
Anderungen der AuSenwelt fiihren auch zu scharfen Umwandlungen der 
morphologischen Strukturen, d. h. zu groBen Veranderungen in der Ent- 
wicklungsweise dieser oder jener Tiergruppe. 

Es ist immer die AuBenwelt, die durch Wirkung auf die Anpassungs- 
erscheinungen in der Entwicklung neve Richtungen der Evolution schafft. 
Der Ubergang vom Tiefseeleben zum Leben in Sii8- und Kleinwasser fiihrt 
zu Umwandlung der Trochophorenentwicklung in den larvenlosen Typus 
der Microdrili und Glossosiphonidae. Hier gibt es keine Méglichkeit, 
einen Typus aus dem anderen auf dem Wege der allmahlichen Verande- 
rungen herzuleiten. In einem Falle sind die Kier klein, im anderen groB, 
einerseits machtige Entwicklung der provisorischen Organe und anderer- 
seits nur Spuren solcher Bildungen, Nichtvorhandensein der larvalen 
Nahrung bei einem Typus und Vorhandensein derselben beim anderen. 
Doch alle Tatsachen, deskriptiver wie vergleichender Art, liefern iiber- 
zeugende Beweise dafiir, daB beide gegensatzlichen Typen der Embryonal- 
anpassungen voneinander abzuleiten sind. Und es sind eben die Wir- 
kungen der AuSenwelt auf die Anpassungserscheinungen, die die Ent- 
wicklung entgegengesetzte Wege gehen lassen. 

Ebenso verhalt es sich mit der Beziehung des larvenlosen zum 
elweiBschluckenden Typus, was am besten bei der Glossosiphonidae 
und Ichtyobdellidae zu sehen ist: der Ubergang von sich langsam be- 
wegenden Wirten zu schnellen hat zur Entstehung eines Typus gefiihrt, 
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der dem urspriinglichen entgegengesetzt’ ist, was aus nachfolgender 


Tabelle zu ersehen ist: 


Glossosiphonidae : 
a) Als Regel gleichzeitige Eikokon- 
ablage. 
b) Die Hier sind dotterreich. 
ce) Die Hier sind in Kokons abgelegt, 
deren Hiille sehr zart ist. 


d) Jeder Eikokon enthalt mehrere 
Kier (von 7—10 bei Helobdella stagnalis 
bis 200 bei Protoclepsis tesselata). 

e) Im Eikokon befindet sich nur 
auBerst wenig HiweiB. 


f) Die Eikokons und die spater aus- 
schliipfenden Jungtiere befinden sich bis 
zum Beginn der selbstaindigen Nahrungs- 
aufnahme unter dem Schutz des Mutter- 
tieres. 


-g) Die beiden Keimstreifen werden 
auf der dorsalen Seite des Hies angelegt 
und gehen auf die ventrale Seite tiber, 
indem sie die entodermalen Blastomeren 
umwachsen. Anfangs sind die Keim- 
streifen auf der dorsalen Seite des Hies 
getrennt, d.h. jedes liegt seitlich von 
der Mikromerenkappe, und sie ver- 

einigen sich erst auf dem vegetativen 
Eipole, bzw. auf der ventalen Seite des 
Embryos. 

h) Eine kontinuierliche Schicht des 
Ektoderms entwickelt sich erst spat — 
zur Zeit der Vereinigung der Keim- 
streifen an der Ventralseite des Embryos. 


i) Das Wachstum des Blastocoels 
ist sehr gering. 


Ichtyobdellidae: 

a) Verschiedenzeitige Eikokonab- 
lage. 

b) Die Hier sind dotterlos. 

c) Die Eier sind in sehr feste Kokons 
mit harten dicken Chitinhiillen abgelegt, 
welche oft mit langen Auswiichsen ver- 
sehen sind. 

d) Jeder Kokon enthalt nur ein Ei. 


e) Der Eikokon ist mit Eiwei8 
gefillt, und das Ei selbst macht nur 
einen winzigen Teil des Gesamtinhaltes 
der Kokonhéhle aus. 

f) Die Eikokons sind iiberall ver- 
streut und die jungen Tiere sind sich 
selbst iiberlassen. Die aus den Kokons 
hervorgekrochenen jungen Tiere sind 
von Anfang an zum selbstaéndigen Leben 
fahig. 

g) Die beiden Keimstreifen legen 
sich erst auf der vegetativen Seite des 
Hies, bzw. auf der kiinftigen Ventral- 
seite des Embryos an und wachsen in 
parallelen Reihen in der Langsrichtung 
des Embryos. 


h) Das Larvalektoderm bildet eme 
kontinuierliche Schicht vor der Anlage 
der Keimstreifen, selbst vor der Bildung 
der endgiiltigen Zahl der ektodermalen 
Teloblasten. 

i) Das Blastccoel wachst sehr stark 
und der Durchmesser des Embryos 
wird dadurch von 50 Mikr. auf 180 Mikr. 
vergroBert. 


Ich habe die wichtigsten Momente zur Charakteristik beider Typen 
angefiihrt, um den gegensatzlichen Charakter der Merkmale klar zu 
zeigen. Man sieht. hier eine tatsachliche Umwandlung eines Zustandes in 
einen anderen, welcher ein Gegenstiick zum ersten darstellt. 

Den Hauptbeweis fiir die Herkunft des Entwicklungstypus der Ich- 
tyobdelliden aus dem der Glossosiphoniden finden wir in den eigenartigen 
Prozessen des Wachstums des Embryos und in der Entwicklung der 
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Keimstreifen und des Entoderms. Die Bildung der Keimstreifen hat bei 
den Ichtyobdelliden ausgesprochen sekundaren Charakter: dies beweist 
das Fehlen des Ubergangs von der Dorsalseite und die Verschiebung des 
Entoderms in Zusammenhang mit dem Vorderende der Keimstreifen 
(Abb. 2—3). Die Folge dieser beiden Prozesse ist eine Wiederholung der 
Embryonalformen der Vorfahren. Wir sehen hier eine AuBerung des 
biogenetischen Grundgesetzes bei den Embryonalanpassungen. Die 
Wiederherstellung der Embryonalformen der Glossosiphonidenahnen in 
der Entwicklung der Ichtyobdellidae hat ungefahr dieselbe Bedeutung wie 
das Vorhandensein des Dottersackes bei Mammalien, das auf die Herkunft 
von Formen schlieBen laBt, die groBe dotterreiche Kier besafen. 

Ich méchte noch die Frage behandeln: was versteht man unter larven- 
loser Entwicklung? Augenscheinlich handelt es sich um das Fehlen eines 
Stadiums mit besonders geformtem Bautypus, welches spater einer 
Metamorphose unterliegt. Wir konnten auch eine physiologische Charak- 
teristik geben. Die larvenlose Entwicklung wird durch das Fehlen eines 
Stadiums der selbstaéndigen Ernahrung charakterisiert, und dieses 
Stadium hat eine voriibergehende Bedeutung, namlich das der Anpassung 
an die vollkommene Entwicklung des fertigen Organismus. 

Wir haben auch in der larvenlosen Entwicklung einzelne Uberreste der 
Larvalorgane: VEYDOWSKY (1888—1892) beschreibt Larvalnephridien bei 
Rhynchelmis limosella, und ich habe bei Protoclepsis das Vorhandensein 
des embryonalen Mesenchyms nachgewiesen. Aber einzelne Uberreste 
der provisorischen Organe machen noch keine intermediare Form aus, 
welche von dem endgiiltigen Organismus zu unterscheiden ware. Wir haben 
hier einen Zusammenhang zwischen zwei verschiedenen Kategorien der 
Erscheinungen. Es handelt sich um zwei qualitativ verschiedene Stadien 
der Evolution der Embryonalanpassungen: mit dem Wegfallen des lar- 
valen Stadiums fallt auch die eingeschaltete Morphogenese weg. 

Indem wir die Bedeutung der scharfen Veranderung des Milieus fiir 
die Entstehung neuer Formen der Embryonalanpassungen anerkennen, 
sind wir doch weit vom Joffruismus entfernt. Die scharfen Anderungen 
der Umwelt fiihren an und fiir sich zu keiner Entstehung eines neuen 
Embryonaltypus. In dieser Hinsicht ist besonders die Hirudineenart 
Hemiclepsis marginata interessant, welche auf Fischen und Lurchen 
parasitiert, und trotzdem die ausgesprochene Glossosiphonidenart der 
Vermehrungsweise beibehalt. Die Umwelt erhalt nur erbliche Variationen, 
die in einer bestimmten Gruppe entstanden sind. Aber diese Variationen 
haben nur da Bedeutung, wo sie fiir diesen oder jenen Vertreter einen 
gewissen Vorteil darstellen. Dadurch haben wir die Méglichkeit, die Be- 
deutung der scharfen Anderungen der Umwelt fiir die Entstehung der 
neuen Typen der Embryonalanpassungen festzustellen: Von mehreren 
Aa ist nur eine Art an die. Flut-Ebbezone angepaBt, was zur 

eranderung des ganzen Typus der Entwicklung in den Gegensatz zur 
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friiheren fiihrte. Fir Landbewohner hat die Entstehung der neuen 
Entwicklungsweise in erster Linie die Bedeutung, dem Organismus mehr 
_ Unabhangigkeit von der AuBenwelt zu verleihen und die Méglichkeit 
der Anpassung an das neue Milieu. Dadurch bekommen nicht nur die 
Embryonalstadien, sondern auch die erwachsenen Formen unter dem 
HinfluB der gleichen Lebensbedingungen grofe Ahnlichkeit unterein- 
ander. Die kaukasische Trochaeta entwickelte eine Reihe von Merk- 
malen, die denen der Regenwiirmer ahnlich sind. Dieser Egel hat mit 
den Regenwiirmern den gleichen Wohnsitz — die feuchte Erde. 

Der Fall des embryonalen Dimorphismus bei Lineus gesserensis-ruber 
gibt uns weitere Méglichkeiten in der Erforschung der Frage des Wechsels 
der Entwicklungsarten. Wir haben es hier mit einer Tiergruppe zu tun, 
die nicht zu einer ganzlich anderen Umwelt iibergeht, da sie immer 
Seewassertiere bleiben, und nur Lineus ruber kommt vom Tiefseewasser 
in die Flut-Ebbezone. Im Grunde genommen stellt der Drsor-Typus 
die Metamorphose des Pilidiumtypus unter dem Schutz einer Cyste dar, 
welche durch auBerst dickes Larvalektoderm gebildet wird. Dazu kommen 
noch die tertiaéren Hihiillen des Geleges. Der Dzsor-Typus der Ent- 
wicklung stellt eine Anpassung an die Lebensverhaltnisse der Ebbezone 
dar, in welcher die Nemertinen stundenlang im Trocknen bleiben (Tot- 
wasser), wie ich es im Kola-Golf beobachten konnte. JousBrn beschreibt - 
dasselbe am La-Manche (1894, 8.91). Als Folge des Verlustes der lar- 
valen Nahrung sind die Hier vergroéBert, haben groBe Mengen von Ki- 
dotter, auf dessen Kosten die Nemertine ihre Entwicklung vollendet. 

Als dritte Stufe kommt hier der zweite Entwicklungstypus von Lineus 
gesserensis-ruber (in der Literatur Scumipt-Typus) in Frage. Hier ist 
unter Beibehaltung aller Hihiillen des DEsor-Typus ein unfreier Larval- 
typus mit einer besonderen Art der larvalen Nahrung entstanden. Die 
Larve verschluckt die absterbenden und sich schlecht entwickelnden Kier. 
Im Vergleich mit dem Dxrsor-Typus entsteht eine Reihe von Verande- 
rungen: das larvale Ektoderm wird diinn, Mesenchym und Larvalschlund 
entwickeln sich starker. Hier haben wir eine weitere Entwicklung jener 
Embryonalanpassungen, die einen besseren Schutz fiir das Tier gegen 
Trocknen und Verletzung bei dem Aufenthalt in der Flut-Ebbezone 
gewahren. Da8 es tatsichlich eine vollkommenere Anpassung ist, das 
beweisen die Zahlenverhiltnisse der zwei Formen: die griine Nemertine, 
die die Gelege der ersten Sorte ablegen, machen nur 10—15% der roten 
Tiere, die die Gelege der zweiten Sorte ablegen, aus. 

Wir kommen also zu dem allgemeinen SchluB, daB das Wechseln der 
Entwicklungsweise der Embryonalanpassungen ‘seinen entscheidenden 
Ausgangspunkt im Wechseln der AuBenwelt und in der Auswirkung des 
neuen Milieus auf das Uberleben der Formen, die diesen neuen Lebens- 
bedingungen besser angepaft sind, hat. Die enormen Unterschiede der 
Umwelt (Tiefsee und Flut-Ebbezonen oder Hochsee und SuBwasser, 
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langsame und rasche, glitschige Wirte) erkliren die Entstehung neuer 
Embryonalanpassungen, die in ihren Grundziigen oft einen Gegensatz 
zu den alten bilden. 


8. Die phylogenetische Degeneration der Embryonalanlagen. 

Die Erklarung und Bewertung dieses Prinzips, welches man wohl in 
eine physiologische Degeneration der Anlagen umbenennen méchte, 
soll eingehender prazisiert werden. 

Wir hatten schon Gelegenheit, von der Entwicklung eines Organs aus 
zwei verschiedenen Anlagen zu sprechen. Ich fiihre noch ein paar Bei- 
spiele an: bei Protoclepsis tesselata, einem der primitivsten Vertreter der 
Glossosiphoniden, gibt es direkte Beweise fiir zwei verschiedene Ent- 
wicklungsstadien des Entoderms. In den friihen Stadien entsteht ein 
provisorischer, larvaler, intralecitaler Darm. Nach einigen Tagen beginnt 
diese provisorische Anlage zu degenerieren und dann, unabhaéngig von 
ihm, das endgiiltige Darmepithel sich zu entwickeln (G. A. ScHMIDT, 
1917). 

Besonders verbreitet ist dieser Vorgang bei der Entwicklung des Ekto- 
derms. Bei einer ganzen Reihe von Anneliden degeneriert das larvale 
Ektoderm und es entwickelt sich das neue Ektoderm, aus welchem sich 
dann das Hautepithel und andere ektodermale Organe bilden. Bei den 
uns speziell interessierenden Gruppen gibt es eine solche Erscheinung 
bei Ichtyobdellidae, bei Arhynchobdellae und zum. Teil bei Megadrili-Oligo- 
chaeta. Ware dies die Folge einer starken Abnutzung, so kinnte man von 
einer physiologischen Degeneration sprechen. Aber die Sache 1aBt sich 
auf nicht so einfache Weise erklaren. Z. B. sind bei Megadrili die Ent- 
wicklungsbedingungen im Grunde genommen dieselben wie bei Hirudo 
oder Piscicola, aber nicht das ganze Larvalektoderm verliert seine Be- 
deutung beim Bau des endgiiltigen Hautepithels. 

Ich méchte diesen Vorgang, bei dem die Anlagen ihre Bedeutung ver- 
lieren, damit erklairen, daB die Verinderung der Entwicklungsweise neue 
Prozesse der Embryogenese hervorruft. Die Rolle geht auf eine neue An- 
lage iiber, und der alte Entwicklungsmodus verliert. seine Bedeutung. 

Beispiele. In der T'rochophora-Entwicklung der Polychitenahnen 
spielen die drei Quartette der Mikromeren eine wichtige Rolle bei der 
Bildung des Hautepithels der Larve und spiiter des erwachsenen Wurmes. 
Besonders sei die Rolle des ersten Quartetts hervorgehoben, welches die 
obere Hemisphire der T'rochophora bildet. 

Beim Ubergang zum larvenlosen Entwicklungstypus verlieren alle 
Strukturen, die mit der obengenannten Hemisphare verbunden waren, 
ihre Bedeutung, und gleichzeitig entsteht eine neue ektodermale Anlage, 
die somatische Platte der Polychaten, die sich bei den Oligochaten und 
Hirudineen in sog. Keimstreifen verwandelt. Diese Anlage bildet sich 
nicht aus dem ersten Mikromerenquartett, sondern aus Derivaten der 
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_ Mikromere 2d. Im larvenlosen Entwicklungstypus der Glossosiphoniden 
und Microdrili bewahrt das erste Mikromerenquartett noch seine Bedeu- 
_ tung bei der Bildung der endgiiltigen Ektodermalorgane, wenn auch schon 
in viel bescheidenerem MaBe. Bei Megadrili wird diese Bedeutung der 
_ epibolischen Ektodermanlage, wie ich sie nennen méchte, noch weiter 
| vermindert. Bei Arhynchobdellea und Ichtyobdellidae verlieren alle Mikro- 
meren ihre Bedeutung beim Bau der endgiiltigen Ektodermalorgane, 
auBer 2d, welche die Anlage aller Ektodermalbildungen darstellt. 


Im Grunde genommen haben wir es hier mit dem Ersatz einer Ent- 
wicklungsart durch eine andere zu tun. Im T'rochophora-Typus spielte 
die epibolische Entwicklungsart die gréBte Rolle. Dann kommt eine neue 
Entwicklungsart: die polare oder teloblastische, welche wir in unvoll- 
kommener Form in der sog. somatischen Platte der Polychaten antreffen, 
und welche ihre vollkommene Ausbildung in den sog. Keimstreifen 
findet. 

Die teloblastische Entwicklungsweise tritt in erster Linie als eine 
Anpassung zur Konzentration und schnellen Entwicklung der meso- und 
ektodermalen Bildungen auf. Im epibolischen Typus haben wir es mehr 
mit einer extensiven Art der Anlage zu tun. Deshalb kénnen wir, wenn 
wir von unseren Objekten sprechen, sagen, da das larvale Ektoderm der 
Ichtyobdelliden im Grunde genommen deshalb provisorisch wird, weil 
der alte Entwicklungsmodus der epibolischen Anlage des Ektoderms aus 
verschiedenen Mikromerenquartetten eine Rolle nur bei der Bildung der 
larvalen, provisorischen Organe spielt und eine endgiiltige Ektodermal- 
anlage als teloblastische Anlage der Derivate von 2d entsteht. 

Wir kénnen also im Gegensatz zu den Anschauungen, die den Em- 
bryonalanpassungen keinen EinfluB auf die Bildung der endgiiltigen 
Organe zuschreiben, sagen, daB die Verinderung der Typen der Em- 
bryonalanpassungen zum Wechseln der Entwicklungsmoden der end- 
giiltigen Organe fihrt. Der Ausfall der eingeschalteten Morphogenese 
fiihrt zur Verlangsamung oder, in anderen Fallen, zur Beschleunigung 
der endgiiltigen Organe, was wiederum zum Wechseln einer Bildungsart . 
zu einer anderen fiihrt. Bei der Bildung der entodermalen Organe hatten 
wir die Méglichkeit, Ablésung der embolischen Bildung des Darmes durch 
die multipolare Emigration festzustellen. Bei der Entwicklung der end- 
giiltigen ektodermalen Organe wird die epiblastische Entwicklungsweise 
durch die teloblastische abgelést. 


Zusammenfassung. 

1. Der Begriff des Typus der Embryonalanpassungen bezieht sich 
auf die Gesamtheit der Merkmale, die auf Grund des Fehlens oder Vor- 
handenseins der larvalen Nahrung und der damit in Zusammenhang 
stehenden, eingeschalteten Morphogenese zusammengefaBt werden konnen. 
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2. Den Begriff der eingeschalteten Morphogenese wende ich auf die 
provisorischen Organe an, z. B. auf die larvale Muskulatur, den larvalen 
Darm, die besonderen Organe zur Nahrungsaufnahme, die besonderen 
Schwimmvorrichtungen der Larve und auf die larvalen Ausscheidungs-_ 
organe. | 

3. Die eingeschaltete Morphogenese iibt ihren Einflub auf die end- 
giiltige Morphogenese aus. Das Wechseln der Typen der Embryonal- 
anpassungen bewirkt die Anderung der Bildungsart der endgiiltigen 
Organe. 

4. Dieselben Typen der Embryonalanpassungen kénnen parallel im 
Rahmen ganz verschiedener Systemgruppen entstehen, wobei die Ahn- 
lichkeit zwischen den parallel entstandenen Typen um so gréBer ist, je 
naher sich die entsprechenden Vertreter sind. 

5. Die Quelle fiir die Verinderungen' der Typen der Embryonal- 
anpassungen ist die Anpassung ‘des Tieres an neue Lebensbedingungen. 
Da die friiheren Lebensbedingungen oft in gewisser Hinsicht den neuen 
entgegengesetzt sind (Tiefsee und Flut-Ebbezone, Hochsee und SiBwasser- 
gewasser, der Parasitismus auf langsam beweglichen Wirten und auf 
schnellen), so zeichnen sich die neu entstandenen Embryonalanpassungen 
manchmal durch frappierende Gegensitze ihrer charakteristischen Ziige 
aus (z. B. der larvenlose Typus der Glossosiphonidae und der unfreie 
larvale Typus der Ichtyobdellidae). 


6. Der Parallelismus in den Erscheinungen der Embryonalanpas- 
sungen ist nichts anderes als die AuBerung der Anpassung an gleich 
wirkende Bedingungen der Umwelt. Entscheidend sind nicht die Umwelt- 
bedingungen selbst, sondern das Zusammenwirken dieser mit dem 
Organismus. 


__ 7. Mit dem Wechseln der Typen der Embryonalanpassungen steht die 
Anderung der Bildungsarten endgiiltiger Organe in Zusammenhang. Das 
Wegfallen der eingeschalteten Morphogenese, als welche die Bildung aller 
provisorischen Organe zu betrachten ist, fiihrt zur Verlangsamung oder 

Beschleunigung der Bildung der endgiiltigen Organe, und dieses fiihrt 
wiederum zur Veranderung der Bildungsart. In der Entwicklung der ento- 
dermalen Organe konnten wir ein solches Wechseln der embolischen Ent- 
wicklungsweise zu einer anderen, der der multipolaren Emigration, fest- 
stellen. Die Entwicklung der endgiiltigen ektodermalen Organe zeigt, 
flee die epibolische Entwicklungsart durch die teloblastische abgelost 
wird. 

8. Die Verinderung der Entwicklungsart der Organe fiihrt zu gleich- 
zeitigem Vorhandensein von zwei oder mehr Anlagen. Dabei kann eine 
Anlage ihre frithere Bedeutung fiir die Entwicklung des Organs verlieren. 
Der Verlust der friiheren Bedeutung ist die Folge der Verainderung des 
ganzen Typus der Entwicklung, was zu neuen Prozessen der Embryo- 
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_ genese fiihrt. Diese Erscheinung méchte ich als phylogenetische Degene- 
ration der Embryonalanlagen bezeichnen. 
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Seit den Untersuchungen von F. G. Hopkins (1889—95) iiber die Pieriden- 
farbstoffe ist die nahe Beziehung dieser Pigmente zu den K6rpern der Puringruppe 


1 Von der T. H. Darmstadt als Dissertation angenommen. 
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bekannt. Horxtns hielt das weiBe Pigment, z: B. von Pieris brassicae, fiir Harn- 
sdure selbst, das gelbe des Zitronenfalters fiir einen nahe verwandten Abkémmling 
derselben. In orangefarbenen und roten Pieriden vermutete er einen besonderen 
roten Farbstoff, konnte diesen aber nicht isolieren und erklarte die tiefere Farbung 
zum Teil durch Einlagerung gréBerer Teilchen des gelben Farbstoffs (vgl. Gursr 
1908). Da Hopkins und auch Urucn (1892—94) bei anderen Lepidopteren- 
_ familien keine derartigen Pigmente fanden, hielt man die Ablagerung von ,,Pig- 
menten der Harnsauregruppe“ fiir eine Eigenart der Pieriden. 

Da die Pieridenpigmente nach dem Ergebnis dieser Untersuchungen Harnsiure 
und sehr nahe Verwandte der Harnsaure zu sein schienen, andererseits Harnsaure 
das normale End- und Exkretionsprodukt des Stickstoffwechsels der Insekten ist, 
hielt Hopkins die Pigmente der Pieriden fiir normale Hxkretionsprodukte, durch 
deren Speicherung die Manprenischen GefaBe entlastet wiirden. Auf Grund dieser 
von Hopkins entwickelten Anschauungen wurden die Pieridenpigmente bisher als 
das beste Beispiel einer biologischen Verwertung echter Exkrete angesehen. Diese 
Theorie schien durch eine Arbeit von WiGGLESworTH (1925) bestatigt zu werden, 
der glaubte, die Einwanderung der ,,Harnsiure‘‘ in den Puppenfliigel von P. bras- 
sicae waihrend der Ausfarbung quantitativ verfolgt zu haben. 

Doch in den Jahren 1925—26 zeigten WIELAND und Scu6pr, daB die Pieriden- 
pigmente keine einfachen Purinkérper sind, sondern einer neuen Klasse von Natur- 
k6érpern angehéren, die sie nach ihrem Vorkommen auf Schmetterlingsfliigeln 
Pterine nannten, und beschrieben als erste Vertreter dieser Farbstoffgruppe das 
weibe Leukopterin und das gelbe Xanthopterin. In der Folgezeit wurden noch 
weitere Pterine isoliert und beschrieben: Die farblosen Pterine Anhydroleukopterin 
(WieLAND und Mitarbeiter 1933), Mesopterin, Guanopterin (ScHOPF und BECKER 
1936), Allopterin (noch nicht veréffentlicht), die gelben Pterine Chrysopterin und 
saures Xanthopterin, das rote Erythropterin (ScHérr und Brcxur 1936). AuBerdem 
zeigten ScH6pr und BrcKkEr (1933), daB auch das gelbe Pigment von Vespa Pterin- 
pigment ist. ; 

Die fortschreitende Verbesserung'in der Aufarbeitung und Trennung von Pterin- 
gemischen hat gezeigt, daB wohl alle natiirlichen Pterinpigmente aus Gemengen 
zweier oder mehrerer Pterine bestehen, also keine einheitlichen chemischen Individuen 
darstellen. Der Begriff Farbstoff wird im folgenden daher nur da angewandt, wo 
ein rein dargestelltes und definiertes chemisches Individuum bezeichnet werden soll. 
Fiir alle natiirlichen Farbstoffgemische, so wie sie im Insekt abgelagert sind, wird 
die Bezeichnung Pigment angewandt. Die einzelnen Pigmente werden durch Farbe 
und Tierart charakterisiert, z. B. gelbes Pigment von Gonepteryx rhamni 3. ' 

Die Farbe eines Pterinpigments 1a8t nur mit einiger Annaherung unmittelbare 
Schliisse auf seine Zusammensetzung zu. Im gelben Pigment von Conepterya 
rhamni 3 wurden z.B. 5 verschiedene Bestandteile aufgefunden: Das farblose 
Leukopterin, das farblose Guanopterin, 2 gelbe Pterine, Xanthopterin und Chrysop- 
terin, und das rote Erythropterin. 

Wesentliche Aufschliisse iiber die Verbreitung und Bedeutung der Pterine haben 
zwei Arbeiten tiber das Vorkommen und die Wirksamkeit von Pterinen bei Séugetieren 
gebracht. Koscuara (1936b) hat aus Menschen-, Kaninchen- und Pferdeharn und 
aus Rinderleber ein gelbes Uropterin isoliert, das in allen wesentlichen Eigenschaften 
mit Xanthopterin iibereinstimmt, und vermutet, da dieser Farbstoff auch in 
Luzerneheumehl vorkommt. TscHEscHE und WotF haben gezeigt, daB die Ziegen- 
milchanamie junger Ratten durch Spuren Uropterin behoben wird, so daB diesem 
Farbstoff vielleicht Vitamincharakter zikommen kénnte. Demnach kénnte zu- 
mindest dieses Pterin bei Wirbeltieren als ein Wirkstoff aus der Gruppe der B-Vi- 
tamine betrachtet werden. 

Zur Chemie der Pterine muB auf die Arbeiten von WiELAND und Mitarbeitern 
und von Scuépr und Bucoxzr (1933, 1936) verwiesen werden. 
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2. Ziel der vorliegenden Arbeit. 


Das Ziel der vorliegenden Untersuchung war es, im Zusammenhang 
mit der unter Leitung von Herrn Professor Scuéprr durchgefiihrten 
chemischen Bearbeitung der Pterine, und auf den Erfahrungen der 
chemischen Arbeit aufbauend, die zoologische und physiologische Seite 
des Pterinproblems in ihren Grundziigen zu behandeln. Denn abgesehen 
von diirftigen Angaben iiber die Lagerung des Pterins in den Pieriden- 
schuppen und seine Verbreitung bei den Lepidopteren fehlt jegliche 
Bearbeitung dieser eigenartigen Pigmentgruppe von zoologischer und 
physiologischer Seite. Alle Angaben iiber die Pieridenpigmente und ihre 
physiologische Bedeutung, die sich in der allgemeinen und spezielleren 
zoologischen Literatur finden, fuBen auf der alten Arbeit von HoPKINs 
und auf den darin entwickelten Anschauungen; sogar noch nach Er- 
scheinen der Arbeiten von WIELAND und ScuHO6pr, in denen nachgewiesen 
wurde, daB8 die Pieridinpigmente eine Klasse neuartiger Naturstoffe 
vorstellen, wurden die alten Ansichten in zusammenfassende Darstellungen 
der Exkretionsphysiologie itibernommen (vgl. BuUDDENBROCK 1928, 
Detaunay 1931, WicGLEswortH 1934). ‘ 

Als erste Frage war zu untersuchen, ob das Pterinpigment in seiner Lokalisation 
sowie in der Art seiner Bildung und Ablagerung GesetzmaBigkeiten zeigt, die es 
von anderen Pigmenten, insbesondere auch von echten Purinen, trennen, und aus 
denen Riickschliisse auf physiologische Besonderheiten des Pterinpigments gezogen 
werden kénnen. Als Hauptobjekt fiir diese Untersuchung wurde die Gattung Vespa 
gewahlt, deren einfaches schwarz-gelbes Zeichnungsmuster eine vergleichende mor- 
phologische Analyse besonders aussichtsreich erscheinen lie. Es war zu hoffen, 
da8 durch Erfassung der topographischen Beziehungen der Pterinlokalisation zu 
Strukturen des Integuments und zu Organen des Kérperinnern Riickschliisse auf die 
physiologischen Bedingungen der Ablagerung gezogen werden kénnten. Der scharf 
ausgepragte Gegensatz Schwarz-Gelb lieB vermuten, daB eine vergleichende Gegen- 
liberstellung dieser beiden gegensitzlichen Elemente der Wespenzeichnung zugleich 
einige Beitrage zur Frage der Melaninzeichnungen und zur Analyse der Insekten- 
rumpfzeichnungen iiberhaupt liefern kénne. Die Befunde der in dieser Richtung 
durchgefiihrten Untersuchungen lieSen sich durch histologische und cytologische 
Beobachtungen erginzen und erweitern. Um Hinweise auf die Bedeutung der 
Pterine im Allgemeinstoffwechsel der Insekten zu bekommen, war weiterhin die 
Feststellung ihrer Verbreitung bei den Insekten notwendig. Zum SchluB sollte 
versucht werden, die Ergebnisse der morphologischen und morphologisch-phy- 
siologischen Analyse durch einige Versuche zu erganzen und zu erweitern. : 


B. Die Zeichnung der Wespen. 
1. Die Zeichnung und ihre Beziehungen zur Morphologie 
des Wespenkérpers. 
a) Allgemeines. 

Die einzelnen deutschen Arten der Gattung Vespa sind in der Anlage 
und Ausgestaltung ihrer Zeichnungen einander sehr ahnlich. Das ist 
darin begriindet, daB die Zeichnung, wie im folgenden gezeigt wird, 
vor allem durch den Gesamtbau des Wespenkérpers bedingt ist. Dieser 
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_liefert die morphologischen Grundlagen der Pigmentlokalisation und 


zeigt beim Vergleich der verschiedenen Arten nur geringe Unterschiede, 
die in ihren Feinheiten schwer zu analysieren sind. Daher nahern sich 
die Zeichnungen aller Arten mehr oder weniger einem Grundtyp der 
Wespenzeichnung. Dieser Grundtyp wird zwar bei den einzelnen Arten 
in verschiedener Weise und verschieden stark abgewandelt, eine prinzi- 
prelle Abweichung von den Grundgesetzen der Zeichnungsanlage und 
Pterinlokalisation ist aber nirgends zu beobachten. 

Denn einzelne Arten neigen mehr zur Entwicklung heller, andere mehr zur 
Entwicklung dunkler Rassen, ohne dabei den Zeichnungsgrundtyp zu andern. Auch 
kommen hier und da, z. B. bei V. media, helle und extrem dunkle Tiere im selben 
Nest, also als Nachkommen einer Mutter, vor. Bei solchen Tieren sind aber die 
wesentlichen Artmerkmale im Zeichnungsmuster noch immer deutlich ausgebildet. 
Das zeigt, daB fiir die Ausbildung der Zeichnung der einzelnen Arten vor allem 
Unterschiede in solchen Faktoren verantwortlich sind, die auf lokale Verschieden- 
heiten morphologischer Natur zuriickgefiihrt werden miissen, und da8 Faktoren 
des Gesamtstoffwechsels erst sekundire Bedeutung haben. 

Da der Grundtyp der Wespenzeichnung iiberall gewahrt bleibt, 
kann sich die folgende Darstellung im wesentlichen auf die Beschreibung 
dieses Grundtyps beschranken; arteigne Besonderheiten werden nur da 
besprochen, wo sich ihre Erklirung aus den Zusammenhangen zwanglos 
ergibt, oder wo sie fiir das Pterinproblem oder das Gesamtproblem der 
Wespenzeichnung von Bedeutung scheinen!?. : 

Als Grundlage der Beschreibung der Zeichnung von Kopf und Thorax dient dabei 
V. germanica F., bei der die Pterinzeichnung auf diesen Kérperabschnitten dem 
idealen Grundtyp am nachsten kommen diirfte. Fiir die Beschreibung der Zeich- 
nungsgesetze des Abdomens wurde V. crabro L. gewahlt, da die Abdominalzeichnung 
bei dieser Art den Grundtyp am klarsten zeigt. 

Die Melaninlokalisation bei Vespa folgt den im groBen und ganzen 
bereits bekannten Gesetzen der Lokalisation von Melanin auf dem 
Insektenrumpf (vgl. Abschnitt E). Wie unten im einzelnen gezeigt 
wird, wird auch die Lokalisation des Pterinpigments bei Vespa von ein- 
fachen GesetzmaBigkeiten beherrscht. Es findet sich namlich immer da, 
wo keinerlei arbeitendes Gewebe an die Hypodermis herantritt, tiber 
groBen Tracheenblasen oder in Duplikaturen des Integuments, die als 
platte Anhainge des Wespenkérpers mit engem Lumen nur geringe 
Beziehungen zum Kérperinnern haben. Diese GesetzmaBigkeiten sind 
bei allen gelben Elementen der normalen Wespenzeichnung klar zu er- 


kennen. 
Die Untersuchung der topographischen Beziehungen der Zeichnung zu Organ- 


*systemen des Ko6rperinnern, vor allem zum Tracheensystem, erfolgte so, daB die 


Tiere méglichst kurz nach dem Abtéten in eine Mischung gleicher Teile Glycerin 


1 Die vergleichende Analyse der Zeichnungen der einzelnen Arten an Hand der 
im folgenden beschriebenen Zeichnungsgesetze ware eine eigene, mehr variations- 
statistische Arbeit. Deshalb wird auch hier keine Stellung zu dem Vorschlag von 
Biscuorr (1930) genommen, die Gattung Vespa in 3 Untergattungen zu zerlegen. 
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und Wasser gebracht und darin prapariert wurden. Muskelansatze lieBen sich gut 
an Alkoholmaterial untersuchen. Zur Kontrolle dienten an einigen Stellen Schnitte 
von 15 » Dicke entweder ungefarbt nach Fixierung in 96 %igem Alkohol; oder die 
Tiere wurden im Carnoygemisch fixiert, mit Diaphanol aufgeweicht und die Schnitte 
mit Hamatein(Apathy)-Eosin gefarbt. 


b) Die Zeichnung der einzelnen Korperabschnitte. 
a) Der Kopf. 
Am Kopf von V. germanica F. wird Pterin in sechs Zeichnungs- 
elementen eingelagert (Abb. 1a). Zweidieser Elemente, Frons und Clypeus, 


Abb. 1. a Kopf einer V. germanica F. von vorne. b Unterer Abschnitt der Kopfvorderseite 

einer V. crabro L. 9 nach Entfernung des Clypeus; ¢ nach Entfernung der Tracheenblase. 

d Ausbildung der Mm. dilatatores pharyngis bei V. media Dra. 2. a Antennenbasis, 

al Anheftungslinie der Tracheenblase am Clypeus, aub Augenbuchten, cl Clypeus, dph Mm. 

dilatatores Pharyngis, fr Frons, md Mandibeln, mud Durchtrittsstellen der Mm. dilatatores 

pharyngis, s Schlafen, trbl Tracheenblase unter dem Clypeus. Gelbe Zeichnung weiB, 
schwarze Zeichnung punktiert. 


sind unpaarig und liegen median, die iibrigen sind paarig. Es sind dies 
die Augenbuchten, die gelben Streifen hinter den Augen (= Schlafen), 
die Vorderseite des ersten Antennengliedes und die Mandibeln. 


Unter der Frons und den Augenbuchten trifft man bei der Pra- 
paration des frischen Tieres unmittelbar unter der pterinfiihrenden 
Hypodermis auf den oberen der beiden groBen, an der Vorderseite des 
Kopfes gelegenen Luftsdcke. Er ist der Hypodermis nur mit wenigen 


diinnen Fasern angeheftet und la8t nirgends Ausliufer sonstiger Gewebe 
an die gelbe Flache herankommen. 
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Die Schidfen werden unterlagert von einer langgestreckten schmalen 
Tracheenblase, wahrend an ihren Langsseiten die Mandibelmuskulatur 
ansetzt. 

Bei V. crabro L. ist der pterinfiihrende Streifen nur sehr schmal, und am Hinter- 
rand, wo breitere Muskelansatze liegen, ist braunes Chitin entwickelt. Bei V. vul- 
_ garis L. setzen an einer Stelle im unteren Drittel des Streifens grébere Fasern in 
gr6Rerer Zahl an und verdrangen die Blase; diesem Ansatz entspricht in dem 
dariiber befindlichen Chitin die als Artmerkmal wichtige schwarze Unterbrechung 
des Streifens. 

Die gelbe Vorderseite der Antennenbasis zeigt ebenfalls Beziehungen 
zum Verlauf von Tracheen: Die im ersten Glied doppelte Antennen- 
trachee ist in ihren beiden Stammen erweitert und liegt der gelben Vorder- 
seite direkt an, wahrend auf der pterinfreien Riickseite Muskeln und 
sonstige Gewebe am Chitin ansetzen. Auch das Innere der Mandibeln 
ist vollig erfiillt von einer Tracheenblase, die fast nur an den vorderen 
Rand und hier insbesondere ins Innere der Zahne Tracheen entsendet. 
Angeheftet ist sie vor allem an der inneren Flache, die kein Pterin fiihrt, 
sondern bei V. crabro L. braunlich ist, bei den anderen hell durch- 
sichtiges Chitin zeigt. 

Der Clypeus tragt eine zur Artbestimmung wichtige, aber doch oft 
variierende schwarze Zeichnung (vgl. HeLpMAaNN 1934). Sie hat bei 
V. saxonica F. etwa.die Form einer Wappenlinie, bei V. vulgaris L. 
und V. rufa L. die Form eines Ankers; bei V. germanica F. ist sie zu einem 
senkrechten Strich mit zwei Punkten oder zu drei Punkten, bei V. sil- 
vestris Scop: zu einem Punkt zusammengeschmolzen. Bei V. crabro L. ist 
sie nicht mehr als schwarze Zeichnung zu erkennen und wird nur noch 
durch drei pterinfreie Flecken vertreten. Prapariert man den Clypeus 
beim lebensfrischen Tier von crabro unter Glycerin-Wasser sorgfaltig 
ab, so sieht man die darunter liegende untere der beiden grofen 'Tracheen- 
blasen des Vorderkopfes (Abb. 1b). Diese hingt mit dem Clypeus fast 
nicht zusammen und ist ihm nur da angewachsen, wo der senkrechte 
Strich der Clypeus-Zeichnung auftreten kann. An drei Stellen ist die 
sonst einheitlich geschlossene Blase von kleinen Muskeln durchbrochen, 
an die sie kleine Tracheen abgibt. Sehr plastisch treten diese Muskel- 
biindel bei trockenem Alkoholmaterial hervor, wenn man den Clypeus 
vorsichtig abprapariert. Es sind dies die vorderen Dilatatoren des 
Pharynx (WEBER 1933, 8. 42), die in zwei Paaren von Muskelbiindeln 
am Clypeus ansetzen. Diese Ansitze befinden sich gerade an den Stellen, 
wo die unteren Teile der schwarzen Zeichnung auftreten kénnen. 

Das mittlere Biindelpaar ist fast immer weitgehend verwachsen und inseriert 
stets direkt am Chitin des Clypeus. Die seitlichen Muskeln treten in zwei ver- 
schiedenen Ausbildungen auf: Bei V.crabro L., V. germanica F., V. vulgaris L. und 
V.rufa L. ist jederseits ein einheitliches Bimndel entwickelt (vgl. Abb. le), bei 
V. media Duc., V. saxonica F. und V. silvestris Scop. ist dieses Biindel aufgelést 
in zwei bis drei schwache kleinere Biindel (Abb. 1d). Bei V. vulgaris L. und V. 
rufa L. ist die Clypeuszeichnung sehr bestandig, da sowohl das mittlere als auch die 
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beiden seitlichen Muskelbindel immer direkt am Chitin inserieren. Bei den iibrigen 
Arten jedoch hangen diese Biindel oft einfach an der pterinerfiillten Hypodermis; 
bei diesen Arten ist die Clypeuszeichnung sehr unbestandig und wechselnd. 


B) Der Thorax. 

Auch der Thorax von Vespa tragt normalerweise gelbe Pterinzeich- 
nungen, die bei den kleineren Arten immer mehr oder weniger vollzahlig 
entwickelt sind; bei V. crabro L. und oft auch bei den Weibchen von V. 
media Dea. sind sie nur durch heller braunes Chitin angedeutet. 

Die gelbe Thoraxzeichnung kann bei V. germanica F. aus 6 paarigen 
Elementen bestehen (Abb. 2). Das erste Element besteht aus einem Paar 
gelber Streifen, die auf dem Pronotum 
auf seiner Grenze gegen das Scutum ver- 
laufen (1) und sich manchmal in ihren 
hinteren Abschnitten nach unten hin 
etwas verbreitern, so da8 auf jeder 
Seite ein gelbes Dreieck entsteht. Bei 
V.media Dra. und bisweilen auch bei V. 
* saxonica F. geht von dieser Linie mitten 
auf dem Pronotum auf der Grenze Collare- 
Abb. 2. Thorax einer Vespa ger- Dreieckplatte auch ein schmaler Streifen 

We usa Big nada ae ay nach unten ab, so daB ein gelber Winkel | 
1 auf Pronotum, 2 Tegula, 3 auf gebildet wird. Die Tegulae (2) sind vdlli 
tri oes roe eR Pe von Pterin erfiillt. Ein drittes Paar he 
Flecken liegt auf dem Mesoepisternum 
etwas unterhalb der Vorderfliigelansitze (3). Auf dem Scutellum (4) 
und meist auch auf dem Metanotum (5) finden sich auf den vorderen 
Teilen der seitlichen Abschnitte langliche Pterinflecken. Auch auf den 
stark gewdlbten Seiten des Propodeum, des Tergits des zum Thorax 
gezogenen ersten Abdominalsegments, sind oft zwei rundliche gelbe 
Stellen vorhanden (6). Doch sind die gelben ,Zeichnungselemente auf 


Metanotum und Propodeum manchmal nur schwach oder gar nicht 
entwickelt. 


Uber die Anatomie des Thorax von Vespa liegt eine eingehende 
Arbeit von WrBErR (1926) vor, so daB sich die folgende Darstellung 
darauf beschrénken kann, die Abhangigkeit der Zeichnung von den 
morphologischen Verhiltnissen zu zeigen. Die pterinfiihrenden Zeich- 
nungselemente des Thorax lassen sich in zwei Gruppen einteilen, die 
sich in ihren topographischen Beziehungen zum K6rperinnern und im 
Bau der betreffenden Integumentstiicke unterscheiden. Die groBere 
Gruppe umfaBt die Stellen, die zwar auf der normalen, mehr oder 
weniger ebenen Ké6rperoberflache liegen, an denen die Hypodermis 
jedoch infolge direkter Unterlagerung durch Tracheenblasen frei bleibt 
vom Ansatz irgendwie tatiger Gewebe. Wir treffen hier also genau die 
gleichen Beziehungen wie bei den pterinfiihrenden Integumentstiicken 
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am Kopf. Die gelben Integumentstiicke iiberwélben an diesen Stellen 
Hohlraume, die von der machtigen Muskulatur freigelassen werden. 
Diese Muskulatur setzt an den benachbarten schwarzen Stiicken an 
und ist reichlich mit Tracheen versorgt. In die freien Hohlraume sind 
_ -Luftsicke eingelagert, die ohne Gewebsverkniipfung mit der Hypodermis 

bleiben. Diese Unterlagerung des Pterins durch die lufterfiillten Tracheen- 
sicke, die wir hier beobachten, ist wichtig fiir die physiologische Erklérung 
der Pterinablagerung und -lokalisation, worauf spater genauer ein- 
gegangen wird. 

Solche Luftsicke unter der Pterinzeichnung sind jedoch nicht nur 
entwicklungsphysiologisch, sondern auch fiir die optische Wirkung des 
Pterinpigments von groBer Bedeutung. Sie wirken gewissermaBen als 
Reflektoren und verstarken die Farbwirkung des Pterins ganz wesentlich; 
_ das kann man gut daran erkennen, da die gelbe Farbe der pterinfiihren- 

den Hypodermis nach Fiillung dieser Hohlréume mit Fliissigkeit oder 
nach dem Auftrocknen anderer Gewebe viel schwacher und schmutziger 
erscheint. Man kann diese Unterstreichung der Pigmentwirkung durch 
Reflektoren bei den Insekten nicht nur iiberall da beobachten, wo 
Pterin auftritt, sondern auch bei anderen morphologisch ahnlich ge- 
lagerten Pigmenten antreffen (z. B. bei Syrphiden, s. spater). 

Die zweite Gruppe pterinfiihrender Integumentstiicke begegnet uns 
am Thorax zum ersten Male und nur in einem Beispiel; sie hat aber, wie 
sich spater zeigen wird, fiir die Zeichnung des Abdomens die aller- 
eréBte Bedeutung. Es ist dies das Auftreten des Pigments in Dupli- 
katuren des Integuments, in flachen, gestreckten Anhangen des Insekten- 
kérpers. Am Thorax ist das der Fall bei den Tegulae, die grofe doppel- 
wandige Schuppen darstellen, deren gesamte Hypodermis bei frischen 
Tieren voéllig von Pterin erfiillt ist. 


y) Die Beine. 

Auch in den Beinen der Wespen. ist Pterin entwickelt, bei V.crabro 
und den V. media 92 zwar nur im ersten Beinpaar, bei den tibrigen Arten 
aber in allen. Das Zeichnungsbild der drei Beinpaare ist im wesent- 
lichen gleich, so daB ich mich in der Schilderung der Zeichnung und 
ihrer Grundlagen an die Verhaltnisse am rechten dritten Bein einer /. 
germanica 2 anschlieBen kann (Abb. 3). 

Coxa, Trochanter und Femur sind iiberwiegend schwarz, die unteren 
Abschnitte des Beines hell. Als erstes gelbes Zeichnungselement kann 
ein rundlicher Fleck an der Aufenseite der Coxae auftreten. Dann ist 
Pterin erst wieder im untersten Drittel des Femur anzutreffen, wo es 
auf der Aufenseite entwickelt ist und sich seitlich in zwei Buchten 
etwas hdher hinaufzieht. Auf der Tibia und dem ersten Tarsenglied 
ist die ganze Aufenseite mit Pterin erfiillt, nur auf der Innenseite findet 
sich durchgingig eine schmale Zone braunen Chitins ohne untergelagertes 

45* 
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Pigment; ebenso sind die untersten Tarsenglieder meist ganz pterinfrei. 
Auf der Innenseite der Tibia liegt hinten ein langgestreckter schwarzer 
oder brauner Fleck, genau iiber dem Ansatz der Tarsenmuskulatur. Ganz 
in gleicher Weise stimmt die schwarze Zeichnung von Trochanter und 
Femur iiberein mit den Ansitzen der machtigen Muskulatur zur Be- 
wegung des gesamten Beins. Unter den gelben Stiicken aber liegen, 
genau wie an Kopf und Thorax, sackartig erweiterte Tracheenstamme 


Abb. 3. Rechtes Hinterbein einer Vespa germanica F. 9. a Von vorne, b yon hinten, 
ec Muskulatur, d Tracheensystem. c Coxa, fro Trochanter, fe Femur, ti Tibia, ta Tarsus. 
Gelbe Zeichnung weiB, schwarze schwarz; grobpunktiert Muskelansatzpigment, das bei 
hellen Tieren schwindet; feinpunktiert normalerweise nur hellbraunes Chitin. m. cox, 
m. cox, Muskulatur der Coxa, m. ret. fem. M. remotor femoris, m. flex. pt. Krallensehnen- 
muskel, m. flex. ti. M. flexor tibiae, m. ext. ti. M. extensor tibiae, m. flex. ta. M. flexor tarsi, 
m., ext. ta. M. extensor tarsi, krs Krallensehne, trs Tracheensicke direkt unter der pterin- 
fiihrenden Hypodermis. 


der Hypodermis direkt an (s. Abb. 3d). Diese Beziehung ist sowohl 
am gelben Fleck auf der Coxa als auch bei den iibrigen Elementen leicht 
festzustellen. Bei ganz hellen Tieren mit starker Pterinentwicklung 
kann jedoch nicht nur auf der Innenseite von Tibia und Tarsus, sondern 
sogar tiber den Muskelansitzen in der Tibia eine ununterbrochene 


Pterinschicht vorhanden sein. Auf diese Ausnahme werden wir spater 
nochmals zuriickkommen. 


0) Das Abdomen. 


Auf keinem anderen Kérperabschnitt tritt die charakteristische 
_Eigentiimlichkeit der Wespenzeichnung, der regelmaBig wiederholte 
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Wechsel scharf voneinander abgesetzter schwarzer und gelber Ringe, 
so ausgepraégt in Erscheinung wie auf dem Abdomen. Begriindet ist 
dieses Bild in dem Aufbau aus regelmaBig hintereinander gesetzten, 
gleich gebauten und infolgedessen auch gleich gezeichneten Segmenten. 
Somit geniigt zum Verstaéndnis der Abdominalzeichnung die Dar- 
stellung von Bau und Zeichnung eines typischen Segments sowie die 
Abanderung dieses Typs bei besonders hellen oder dunklen Formen. 
Als ein solches typisches Segment sei hier das Abdominalsegment IIE 
von V.crabro? betrachtet1, von 
dem im folgenden alle Bildungen, 
die mit der Zeichnung im Zu- 
sammenhang stehen, eingehend 
beschrieben werden (Abb. 4, 6, 8). 
Das Abdominalsegmeént derWespen 
setzt sich zusammen aus.dem nur 
schwach gebogenen Sterniten und dem 
mit ihm durch eine Flankenhaut ver- 
bundenen hochgewélbten Tergiten. Es 
zeigt also die fiir Hymenopteren ty- 
pischen grobmorphologischen Verhalt- 
nisse. Wie es ZANDER fiir Apis aus- 
fiihrlich beschrieben hat, besitzt der 
Tergit als Verstirkung und Ansatz- . 
grat fiir die vom vorhergehenden Seg- app, 4. Vespa crabroL. 8. Abdomen. a Von 
ment her angreifende Muskulatur, der Riicken-, b von der Bauchseite. [J—VII 
etwa den Cristae am Wirbeltierskelet die auBerlich sichtbaren Segmente des Ab- 
entsprechend, eine sog. Vorderrand- nes ge Ne Reg beeen og 
leiste mit dem daran ansetzenden Vor- 
derrandhécker (s. Abb. 6). Am Ster- 
ten ist jedoch im Gegensatz zu den Verhaltnissen bei Apis keine Seitenrandleiste 
und kein gesonderter Seitenrandfortsatz entwickelt. Es ist vielmehr wie am Ter- 
giten nur eine Vorderrandleiste vorhanden, wahrend die Chitinstiicke des Vorder- 
randhéckers und des Seitenrandfortsatzes als Stiitzelemente in einem einzigen 
gemeinsamen Fortsatz liegen, der Vordereckhécker genannt sei (8. Abb. 8). Die 
Verbindung zum vorderen und hinteren Nachbarsegment wird durch nur schwach 
chitinisierte und faltbare Intersegmentalhaute aufrecht erhalten (Abb. 7, 12). 


Am normalen Tergiten wie Sterniten zieht sich die T'rennungslinie 
Schwarz-Gelb senkrecht zur K6rperlangsachse so iiber das Segment, daB sie 
bei geradem Verlauf dieses in zwei etwa gleiche Teile, eine vordere schwarze 
und eine hintere gelbe Halfte teilen wiirde. Doch kommt es im Normal- 
fall nicht zu einem solch geradlinigen Verlauf der Trennungslinie zwischen 
den beiden Farbhalbringen eines jeden Sklerits?. Vielmehr wird diese 
Gerade am Tergit wie am Sternit an drei Stellen unterbrochen (Abb. 4, 


1 Die Numerierung der Abdominalsegmente erfolgt hier in der entwicklungs- 
geschichtlich und vergleichend-anatomisch begriindeten Zahlung; also Segment I = 
Propodeum, Segment II = erstes Segment des Abdomens der Imago. 

2 Als Sklerite werden die einzelnen Stiicke des Chitinskelets bezeichnet (vgl- 
WEBER 1933, S. 3). 
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6 u. 8). Einmal entspringt rechts und links beim Tergiten in etwa 1/5. 
beim Sterniten in etwa1/, der Breite des betreffenden Skeletstiickes je 
ein halbrunder bis nadelkopfférmiger schwarzer Zapfen, der Sezten- 
zapfen, aus der gelben Flache, der das Gelb nach hinten bis etwa zur 
Halfte der Bindenbreite durchsetzt. Als dritte Unterbrechung finden 
wir in der Segmentmitte eine etwa dreieckige bis halbrunde Zeichnung, 
den Mittelkeil, der mit seiner Basis zwischen den beiden Seitenzapfen — 
breit ansetzt und an den vorderen Segmenten mit seiner Spitze den 
Segmenthinterrand fast erreicht. Auf den hinteren Segmenten wird 
diese Spitze immer stumpfer und kiirzer, bis die Abweichung von der 
geraden Trennungslinie Schwarz-Gelb zwischen den Ansatzen der beiden 
Seitenzapfen ganz geschwunden ist (Abb. 4). Im tbrigen zeigt der — 
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Abb. 5. a Vespa saxonica F. 2, helles Tier. b Vespa germanica F. 9, helles Tier. ec Vespa 
media DEG. 9, dunkles Tier. ptb Pterinbuchten auf den vorderen Tergithalften. 


Mittelkeil bei V. crabro meist nicht dasselbe tiefe Schwarz wie die eigent- 
liche schwarze Binde, sondern nur ein tiefes Braun. Als letzte Abweichung 
der Trennungslinie von der Geraden ware zu erwahnen, daB sich am 
Seitenrand des Tergits das Gelb spitz nach vorne ziehen kann. 

Der eben geschilderte Normaltyp der Abdominalzeichnung kann 
mit geringen Abweichungen auch bei allen anderen Wespenarten auf- 
treten, wird aber meist in bestimmter Weise mehr oder weniger abge- 
wandeli. Die Hauptrichtungen dieser Abwandlung sind Aufhellung 
und Verdunkelung. Die Aufhellung ist bei allen heimischen Arten mit 
Ausnahme von V. crabro méglich und vor allem auf den Tergiten zu 
beobachten; am stirksten ausgepragt tritt sie bei V. germanica auf. 
Sie beginnt meist mit einem Zuriickweichen des Melanins im Raum 
zwischen Seitenzapfen und Flankenhaut, indem sich die Pterinzeichnung 
als breite, seitlich offene Bucht auf die normalerweise schwarze Halfte 
des Tergits legt, wie das auf Tergit ITI der abgebildeten V. saxonica 9 
(Abb. 5a) zu sehen ist. Bei weiterer Aufhellung schiebt sich die seitliche 
Bucht immer weiter nach innen vor, und auch in der Tergitmitte beginnt 
das Melanin zuriickzuweichen. Dabei wird der Stiel des Seitenzapfens 
schmiler, so daf der Seitenzapfen zunachst nadelkopfférmig wird, und 
da schlieBlich nur noch seine Spitze als schwarzer Seitenpunkt erhalten 
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bleibt; dieser schwarze Punkt jedoch verschwindet niemals. Bei solchen 
aufgehellten Tieren ist die normale Trennungslinie Schwarz-Gelb oft 
als pterinfreier Strich sichtbar, der manchmal mit dunklen Punkten 
besetzt ist (Abb. 5a, 14b). Die Ablésung und Reduktion des Seiten- 
zaptens kann auf den hinteren Abdominaltergiten bei allen heimischen 
Wespen auftreten, auf der vorderen Halfte des Abdomens ist sie vor 
allem bei V. germanica und V. media 99 zu beobachten. Bei V. ger- 
manica ist der Mittelkeil immer schmaler als bei den anderen Arten, 
und bei stark aufgehellten Weibchen setzt er als schmales Rechteck, 
dem als Spitze ein Dreieck aufsitzt, mit schmaler Grundfliche an der 
Trennungslinie Schwarz-Gelb an (Abb. 5b). Diese Trennungslinie ver- 
lauft bei solchen Tieren weit vorne und fast gerade nach beiden 
Seiten; die Seitenpunkte sitzen isoliert viel weiter hinten mitten im 
gelben Feld. 

Die Verdunkelung der Zeichnung, die ich am stiarksten ausgebildet 
bei den Arbeiterinnen einiger V. media-Nester gesehen habe, geht so 
vor sich, daB die Trennungslinie Schwarz-Gelb ziemlich gleichmaBig 
dem Segmenthinterrand zuriickt. Endlich erreicht sie die Spitze des 
Mittelkeils und der Seitenzapfen, so daB sie im extremsten Fall eine 
Gerade bildet und am Hinterrand nur eine schmale gelbe Binde zuriick- 
1aBt (Abb. 5c). 

Auf den Sterniten ist auch bei sehr hellen Tieren fast nie eine ohne statistische 
Methoden sicher erkennbare Aufhellung zu beobachten; bei dunklen Tieren sind die 
Sternite dagegen im selben MaBe verdunkelt wie die Tergite. 

Von wesentlicher Bedeutung fiir das Verstandnis der Zeichnung 
ist die Ausbildung der Intersegmental- und Flankenhaute. Die Inter- 
segmentalhaut, die vom vorangehenden Segment herkommt, setzt zwar 
am Segmentvorderrand, genau wie auch bei anderen Insekten, ohne eine 
bemerkenswerte Sonderbildung direkt an. Am Hinterrand ist jedoch 
kein derartiger unmittelbarer Ansatz der von da zum folgenden Segment 
gehenden Intersegmentalhaut ausgebildet. Die Chitincuticula schlaigt 
hier am Sterniten wie auch am Tergitén kopfwarts und nach innen zu 
einer Dwplikatur um (Abb. 7), die oft bis etwa zur Segmentmitte zurtick- 
greifen kann. Erst dort geht sie in die typische weiche Intersegmentalhaut 
iiber, die von da zum Vorderrand des nachsten Segments zieht. Nur 
an den Stellen der schwarzen Seitenzapfen sind vom Segmentinnern 
her Einbuchtungen in diese Duplikatur entwickelt (Abb. 6, 8). Die 
Flankenhaut stellt eine seitliche Fortsetzung der Intersegmentalhaut 
dar, indem deren Ansatzlinie am Tergiten in der Nahe des Seitenrandes 
in Richtung des vorderen Tergitecks umbiegt (Abb. 6). Dadurch entsteht 
auch am Seitenrande des Tergits ein schmaler Duplikaturstreifen, der 
die seitliche Fortsetzung der Hinterrandduplikatur bildet und ihr im 
Bau véllig entspricht. Am Seitenrand des Sternits dagegen entsprechen 
die Verhaltnisse denen am Segmentvorderrand, indem hier die Flanken- 
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haut im Raum zwischen dem Vorderrand und der Hinterrandduplikatur 
am Seitenrand unmittelbar, ohne Duplikaturenbildung, ansetzt (Abb. 8). 

Betrachtet man nun bei V. crabro die Zeichnung eines Abdominal- 
segments, so ergibt sich, daB die Trennungslinie Schwarz-Gelb mit Aus- 
nahme des Mittelkeils genau der Linie entspricht, in der die untere 
Chitinplatte der Duplikatur in die I ntersegmentalhaut iibergeht (Abb. 6, 8). 
Die Duplikatur ist somit auf dem Abdomen, was schon friiher einmal 


Abb. 6. Vespa crabro lL. 9, Tergit IV von innen mit den dem Integument zuniachstliegenden 
inneren Organen, halbschematisch. Rechts Zeichnung und Muskulatur, links Muskulatur 
(gestrichelt) und Tracheen eingezeichnet. Auf der rechten Bildhalfte ist gelbe Zeichnung 
weiB, schwarze schwarz; die weiBe gestrichelte Linie Duplikaturumschlagslinie. m.dai M. 
dorsalis abdominalis internus, m.dae M. dorsalis abdominalis externus, m.laa M. lateralis 
abdominalis anterior, m.lae M. lateralis abdominalis externus, m.lai M. lateralis abdominalis 
internus, m.dap M. dorsalis abdominalis posterior, flmu Fliigelmuskeln, rg RiickengefaB, 
dtr dorsaler Tracheenast, lt” Tracheenlingsstamm, vitr visceraler Tracheenast, st Stigma, 
vrl Vorderrandleiste, vrh Vorderrandhécker, A—B ungefiihre Lage des auf Abb.7 dar- 
gestellten Schnitts. 


angedeutet wurde, der typische Ort fiir das Auftreten des Pterinpigments. 
Bei normalen und dunklen Tieren ist das Pterin ganz auf die Duplikatur 
beschrankt, tiber sie hinaus geht es nur bei stark aufgehellten Tieren. 
Umgekehrt ist Melanin in der typisch entwickelten Duplikatur bei 
normaler Zeichnung nur im Mittelkeil entwickelt und dann nicht in der 
sonst angetroffenen Dichte. Dieser Ort der Melaninablagerung wird 
spater noch eingehender besprochen. 

Nachst der Ausbildung der Duplikaturen ist fiir das Verstandnis 
der Pigmentlokalisation und Pigmententwicklung auf dem Abdomen 
wichtig das Verhaltnis des Integuments zu den Geweben des Kérper- 
innern, auch hier vor allem zu den Muskeln und Tracheen (Abb. 6, 8). 

Bei V. crabro trifft man simtliche Muskeln an, die JACOBS (1924) 
(vel. Morison 1928) am normalen Abdominalsegment von Apis be- 
schrieben hat. Auch die Insertionsstellen dieser Muskeln sind bei Vespa 
im groBen und ganzen dieselben wie bei Apis, nur zwei Muskelinsertionen 
sind anders ausgebildet als dort. Diese Abweichung ist die Folge der 
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weit gréBeren Beweglichkeit des Wespenabdomens, die durch einen 
etwas anderen Bau der einzelnen Sklerite und eine teilweise Anderung 
der Funktionen gewisser Muskeln erreicht wird. Die eine dieser beiden 
Abweichungen steht in einem engen Zusammenhang mit einem wesent- 
lichen Bestandteil der Wespenzeichnung. Es ist dies die Insertion des 
M. dap. und des M. vap. am vorderen der beiden Segmente, die sie 
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Abb. 7. Sagittaler Schnitt durch einen Tergit einer hellen Wespe in der Region des schwarzen 
Seitenpunkts (nach Schnitten durch helle germanica und saxonica kombiniert), halb- 
schematisch. m Melanin, pt Pterin, d—d Duplikatur, sfl schwarzer Seitenfleck, is Inter- 
segmentalhaut, co Columnae, fk Fettkérpergewebe. Sonstige Bezeichnungen wie bei Abb. 6. 


verbinden. Diese Muskeln entspringen bei Apis unmittelbar am Segment- 
hinterrand mit breit facherfo6rmigem Ansatz und ziehen von da zum 
nachsten Segment. Bei Vespa dagegen setzt der M. dap. mit rundem 
Querschnitt genau unter dem schwarzen Seitenzapfen oder -punkt 
des Tergits an (vgl. Abb. 6) und zieht von da bei normaler Haltung 
des Abdomens etwas schrag seitlich nach vorne zum Vorderrandhdécker 


Abb. 8. Vespa crabro L. 9, Sternit IV von innen mit den direkt anliegenden Organen, 
halbschematisch wie Abb. 6. Mittelkeil mit schwécher brauner Zeichnung punktiert. 
entr ventraler Tracheenast, veh Vordereckhécker, vrl Vorderrandleiste, m.vai M. ventralis 
abdominalis internus, m.vae M. ventralis abdominalis externus, m.vap M. ventralis 
abdominalis posterior. 


des folgenden. Ganz in gleicher Weise entspringt der M. vap. unter 
dem Zapfen des Sternits (Abb. 8). und lauft dann von da schrag seitlich 
zum Vordereckhécker des nachsten Segments. Diese Ausbildung der 
beiden Muskelpaare ist offensichtlich die Folge der Entstehung der 
Duplikatur und der mit ihr eng verbundenen hochentwickelten Beweg- 
lichkeit des Abdomens von Vespa. 

Hebt man den vorderen schwarzen Teil eines Tergits von V. crabro 
unter Glycerin-Wasser vorsichtig ab, dann werden zwei Paare groBer 


’ 
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Tracheeniste sichtbar, die quer zur Kérperlaéngsachse verlaufen und von 
den Langstracheenstimmen entspringen. Das hintere dieser beiden 
Tracheenpaare sind die sackartig erweiterten, in der Ko6rpermitte anastomo- 
sierenden dorsalen Tracheenaste (Abb. 6), die im Pericardialsinus zwischen 
Diaphragma und Integument gelegen sind. Sie liegen bei Vespa dem 
Integument fast direkt, aber sehr locker an und befinden sich gerade 
da unter der Hypodermis, wo bei den hellen Tieren die Pterinbucht 
nach vorne einspringt, deren GréBe und Lage meist genau der darunter- 
liegenden Blase entspricht (Abb. 7). Am unverletzten Tier 1aBt sich diese 
Beziehung sehr gut beobachten bei, ganz hellen Tieren von V. rufa, 
die einige Zeit in Glycerin gelegen haben, wenn man den gelben Seiten- 
fleck inmitten der spater besprochenen roten Zeichnung im Sonnen- 
licht mit dem Binocular betrachtet. Man sieht dann durch das durch- 
sichtige rote Chitin hindurch fast den ganzen dorsalen Tracheenast 
sich im Korper hinziehen und erkennt deutlich, wie er sich direkt unter 
dem gelben Fleck dem Integument unmittelbar anlegt und hier als 
Reflektor wirkt. 

Der zweite der nach Abhebung des Tergiten sichtbaren Tracheendste, der 
viscerale, kommt dem Integument nirgends nahe. Die Hypodermis steht daher im 
vorderen Teil des Tergits iiberall in unmittelbarer Beziehung zu den Geweben des 
Fettkérpers und des Pericardialsinus. 

Am Sterniten sind die Verhaltnisse den eben besprochenen sehr ahnlich 
(Abb. 8). Die dort angetroffenen beiden Tracheen sind Zweige eines 
einzigen, des ventralen Astes, und auch der hintere, ventralste dieser 
Tracheenzweige kommt fast nie in direkte Beriihrung mit dem Inte- 
gument. Dementsprechend wird auf der Unterseite nie eine derartige 
Aufhellung und Pterinentwicklung angetroffen wie auf der Oberseite. 

Das Abdominalsegment II, durch das das Wespenabdomen nach vorne hin 
abgeschlossen wird, hat infolge dieser stark veranderten Funktion einen abweichen- 
den Bau und damit eine andere Zeichnung. Doch bieten die dort angetroffenen 
Beziehungen der Zeichnung zum Bau des Segments nichts grundsitzlich Ab- 


weichendes oder Neues, so daB die langwierige Beschreibung dieser Verhiltnisse 
iibergangen werden kann. 


c) Ubersicht iiber die Gesetzmapigkeiten der Pterinlokalisation. 


. Zusammenfassend 1aBt sich sagen, da die Lokalisation des Pterin- 
pigments der Wespen auf Kopf, Thorax, Beinen und Abdomen dieselben 
GesetzmaBigkeiten zeigt. Wahrend wir iiberall da, wo Gewebe mit 
regem Stoffwechsel an die Hypodermis herantreten, im Integument 
M elanin antreffen, treffen wir Pterin iiberall da, wo unmittelbare Be- 
ziehungen des Integuments zu titigen Geweben ausgeschlossen sind. 
Die Orte, an denen Pterin lokalisiert ist, lassen sich in zwei Gruppen 
zusammenfassen. 

Die erste Gruppe ist gekennzeichnet durch Unterlagerung der pterin- 
erfiillten Hypodermis durch Tracheenblasen. Auf Kopf und Thorax 
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kommt Pterin fast nur an solchen Stellen des Integuments vor, wo sich 
groBe Tracheensicke der Hypodermis unmittelbar anlegen; auch die 
normalen gelben Pterinzeichnungen der Beine und die gelben Pterin- 
buchten, die sich bei hellen Tieren auf den Tergiten vor den Umschlags- 
linien der Hinterrandduplikaturen finden, liegen iiber Tracheensacken, 
die dicht an das Integument: herantreten. 

Die zweite Gruppe umfaBt die Pterinvorkommen in Duplikaturen des 
Integuments. Als solche Duplikaturen haben wir die Tegulae und die gelben 
Hinterrandbinden der einzelnen Abdominalsegmente kennengelernt. 

An anderen Orten, die keine Beziehungen zu Tracheenblasen zeigen 
und nicht in Duplikaturen liegen, wird Pterin bei den heimischen Vespa- 
Arten nicht angetroffen, mit einer Ausnahme, die bereits erwihnt wurde. 
Ks ist dies das Verschwinden des Ansatzes des M. flexor tarsi auf der 
Tibia, das bei hellen Tieren von V. germanica und V. media 99 beob- 
achtet wird und spater noch genauer besprochen wird. — 


2. Die ontogenetische Entwicklung des Zeichnungsmusters. 

Melanin und Pterin sind nicht nur in ihrer Lokalisation, sondern, 
bei Betrachtung der Entwicklung der Zeichnung, auch im Zeitpunkt 
ihrer ersten Hinlagerung. und in der Art der Weiterentwicklung vollig 
verschieden. 

Die Entwicklung der schwarzen Zeichnungselemente bei Vespa ist sehr ahnlich 
den bereits von ScHLoTTKE (1926) bei Habrobracon beschriebenen Verhiltnissen. 
Eine genaue Darstellung ihrer Entwicklung scheint aber hier dennoch wiinschens- 
wert, weil dabei einige Punkte hervorgehoben werden kénnen, die spater bei der 
Besprechung der physiologischen Grundlagen der Pigmentlokalisation von Be- 
deutung sind. Weiterhin kann es zum Verstindnis der Eigenart des Pterins wesent- 
lich beitragen, wenn der Gegensatz zwischen Melanin auf der einen und Pterin auf 
der anderen Seite auch in der Art und Weise der Entwicklung sowie im Zeitpunkt 
des ersten Auftretens deutlich dargestellt wird. 

Die ontogenetische Entwicklung der Zeichnung ist bei allen Wespen 
in ihren Grundziigen gleich, als Objekt der Beschreibung haben im. 


folgenden die Puppen von dunklen V. vulgaris 09 gedient. 


a) Die Entwicklung des Zeichnungsmusters. 

Das erste Pigment, das bei den Puppen von Vespa sichtbar wird, 
ist Melanin. Und zwar farben sich zuerst die Augen, dann die Ocellen 
und Mandibelschneiden, wahrend das Tier am Kérper noch gleichmafig 
gelblichwei8 erscheint. Dann wird die Puppe etwas gelblicher und weniger 
durchscheinend und am Thorax, auf dem Scutum, tritt der auch bei 
Habrobrabon beobachtete olivenfarbene Schimmer auf. Kurz danach, 
wenn die morphologische Differenzierung des Integuments im wesent- 
lichen beendet ist, erscheint das erste Melanin genau tiber den Ansatz 
der Flugmuskulatur. Fast zugleich oder wenig spater, wahrend das 
Schwarz auf dem Scutum sich verdichtet, erscheint auch auf dem Ab- 
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domen das erste Melanin, hier aber nicht als Muskelansatzpigment, 
sondern auf den Tergiten in den schwarzen Mittelkeilen der spateren 
Zeichnung, genau tiber den Stellen, wo man bei jiingeren Puppen das 
Riickengefa& durchschimmern sieht (Abb. 9a). Gleichzeitig damit 
beobachtet man das Auftreten des ersten Pigments iiber den Ansatzen 
der Mandibelmuskulatur an der Hinterwand der Kopfkapsel sowie auf 
dem Pronotum und auf den Pleuren und Sterna des Thorax. Erst etwas 
spiter tritt am Abdomen das erste Muskelansatzpigment hervor, und 
zwar sowohl am Tergiten wie am Sterniten an den Orten der Seiten- 
zapfen, tiber den Ansatzstellen der Mm. 
dap. und vap.; zugleich werden auch die 
Vorderrandleiste des Abdominaltergits III 
und Leisten und Flecken auf Scutellum 
und Metanotum dunkel und die Zeich- 
nung auf dem Clypeus beginnt hervorzu- 
treten. Dieses Stadium ist auf Abb. 9b 
dargestellt. Wahrend sich nun die Mela- 
ninfarbung an den beschriebenen Ausgangs- 
stellen vertieft, wird auch der Scheitel 
schwarz und auf den Abdominaltergiten 
beginnt das Melanin als zarter Anhauch 
sich tiber die ganze spater schwarze Flache 
Fg MR A rad te A auszubreiten. Zu gleicher Zeit erscheinen 
Entwicklung derMelaninzeichnung. sowohl auf den Tergiten wie auf den 
Sterniten die Ansatzstellen der iibrigen 

Muskulatur. Dabei ist bemerkenswert, da die Entwicklung des 
Flachenmelanins auf den beiden vordersten Tergiten des Abdomens, 
auf denen beim ausgefirbten Tier eine Aufhellung der Zeichnung infolge 
Ubergreifens der Pterinfarbung auf die eigentlich dem Melanin zustehende 
Flache am haufigsten zu beobachten ist, deutlich zuriickbleibt hinter 
seiner Ausbildung auf den hinteren Ringen (vgl. Abb. 9b). Es ist also 
das variabelste Pigment das ontogenetisch jiingste, eine Erscheinung, die 
bereits EnrEMaNn (1904) fiir Polistes deutlich hervorgehoben hat, und 
auf die wir uns auch spater bei Besprechung der roten Zeichnung von 
V. rufa zu beziehen haben. Etwa zur Zeit des Auftretens der letzten 
Muskelansatzflecken auf dem Abdomen erscheinen auch die ventralen 
Mittelkeile und nun breitet sich die schwarze Farbung auf Kopf und 
Rumpf allmahlich iiber die ganze spiter von ihr eingenommene Flache 
aus. Die Pigmenteinlagerung wird von nun ab gleichmaBig immer 
dichter. Kurz bevor das Tier reif ist zum Abstreifen der Puppenhaut 
ist) auf Kopf und Rumpf die ganze Zeichnung voll entwickelt, nur das 
Flachenmelanin auf den beiden vordersten Tergiten ist in der Entwicklung 


noch etwas zuriick. In den Beinen und Fiihlern dagegen erscheint 
erst jetzt das Melanin, wird aber rasch dichter. 
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6) Der makroskopisch sichtbare Verlauf der Pterineinlagerung. 

So finden wir denn am Tier, das zum Ausschliipfen bereit ist, die 
- Zeichnung in allen Einzelheiten vollkommen entwickelt, indem das Melanin 
an allen Stellen und anscheinend fast in gleicher Dichte so gelagert ist 
_ wie beim vollig ausgefarbten Insekt. Die gelben Elemente der Zeichnung 
jedoch erscheinen noch bla und unscheinbar gelblichbraun, da in 
der Regel noch keine Spur von Pterin vorhanden ist. Nur der Clypeus 
zeigt bei einigen Tieren beim Schliipfen bereits den griinlichgelben 
Anflug der ersten Pterineinlagerung. An allen anderen gelben Stellen 
tritt das gelbe Pigment erst dann auf, wenn das Tier geschliipft ist und 
den Inhalt der Matpicuischen GefaBe entleert hat. Als erstes sichtbares 
Anzeichen der Bildung von Pterin in der Hypodermis wird dann das 
braunliche Gelb etwas griinstichig, und erst allmahlich verdichtet sich die 
Farbe zu dem bestandigen reinen Gelb des ausgefarbten Tieres. Die erste 
Kinlagerung und das Dichterwerden des Farbstoffs vollziehen sich 
~ an allen Stellen sehr gleichmafig und fast gleichzeitig. An Kopf und 
Thorax ist das Erscheinen des Pigments manchmal ein klein wenig friiher 
zu bemerken als am Abdomen und in den Beinen, da zuerst auf dem 
Clypeus und dann zu gleicher Zeit auf allen iibrigen Stellen von Kopf 
und Thorax das Griingelb der ersten Pterineinlagerung als gleichmaBiger 
Anflug sichtbar wird. Wenig spater erscheint es auch in den restlichen 
gelben Zeichnungselementen, also in den Abdominalduplikaturen und 
Beinen. Auch in den Duplikaturen, die mit den K6érperhohlraumen 
nur durch einen schmalen Spalt an der einen Seite kommunizieren, 
findet die Einlagerung auf der ganzen Flache fast gleichzeitig statt; 
die basale Zone la8t nur ganz am Anfang der Entwicklung manchmal 
ein friiheres Auftreten der Pigmentgranula erkennen, wahrend die 
auBersten Enden etwas linger pterinfrei bleiben. Diese eben beschrie- 
benen kleinen Entwicklungsdifferenzen werden aber sehr schnell ver- 
wischt, und die Hauptentwicklung des Farbstoffs vollzieht sich «dberall 
in gleicher Weise zur selben Zeit. 

Werfen wir zum Vergleich auch einen kurzen Blick auf das KEr- 
scheinen und die Entwicklung des Pterins in den Fliigeln von Gonepteryx 
rhamni, so sehen wir, daB auch bei den Pieriden die Vorgange sehr ahnlich 
denen bei Vespa verlaufen. Auch hier ist die morphologische Differen- 
zierung des Integuments und seiner Anhinge beendet und die Puppe 
steht 2—3 Tage vor dem Schliipfen, wenn die eigentliche Pterinein- 
lagerung beginnt. Die zuerst hell durchsichtigen Puppenfliigel werden 
dunkler und schlieBlich undurchsichtig. Sie haben zu Beginn dieses 
Stadiums noch einen weiten interlaminaren Hohlraum, der erfiillt ist 
von einem griinen Saft. Allmahlich wird ihre Farbe stumpfer und das 
Pigment beginnt in den Schuppen sichtbar zu werden. Es verdichtet 
sich gleichmafig und schnell, so da’ am Tage vor dem Ausschliipfen 
die Fliigel der Mannchen schon fast ausgefarbt erscheinen und goldgelb 
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durch die Puppenhiille hindurchleuchten, die der Weibchen deutlich 
als helle Flachen zu erkennen sind. Es ist hier vor allem auf die groBe 
Geschwindigkeit des Einlagerungsprozesses zu achten, auf die auch 
schon von den alteren Autoren hingewiesen wurde. Verschiedene Ent- 
wicklungsgeschwindigkeit des Pigments auf verschiedenen Fliigel- 
arealen ist nicht zu beobachten. Beim Schliipfen des Falters ist beim 
Zitronenfalter die Pigmententwicklung im Gegensatz zu Vespa beendet. 
Denn sofort nach der Streckung der Fliigel verschwindet der interlaminare ~ 
Schuppenhohlraum, wahrend der Hartung des Chitins- trocknen die 
Schuppen weitgehend aus und die Fliigelhypodermis selbst wird stark 
reduziert. 


Zur Ontogenie des Pterinpigments l4Bt sich zusammenfassend also 
folgendes sagen: Pterin wird erst dann abgelagert, wenn die Meta- 
morphose fast véllig beendet ist und alle anderen Zeichnungselemente, 
vor allem die Melaninzeichnung, bereits ausgefarbt sind. Die Pterin- 
einlagerung beginnt an allen Stellen fast gleichzeitig und verlauft tiberall © 
gleichmafig und sehr rasch. Bei der Pterineinlagerung sind wesentlich ver- 
schiedene Entwicklungsgeschwindigkeiten einzelner Integumentbezirke, 
wie sie bei der Melaninentwicklung beobachtet werden, nicht festzu- 
stellen. 


C. Die Histologie des Pterinpigments bei Vespa. 


Die Untersuchung der Wespenzeichnung hat ergeben, daB Pterin nur 
an bestimmten Integumentstellen auftritt, die morphologisch durch be- 
stimmte Strukturen des Wespenkorpers bedingt sind. Genau so bezeich- 
nend wie diese Lokalisation ist auch die Art der Ablagerung und das 
optische Verhalten des Pigments. Pterin wird, wie wir sehen werden, 
immer in der lebenden Hypodermis als kristalline Granula abgelagert; 
das zweite in der Wespenzeichnung wichtige Pigment, das Melanin, wird 
dagegen ebenso wie bei anderen Insekten immer als amorphe Substanz 
im Chitin der Cuticula eingelagert. Bei der Untersuchung des Pigments 
einer neuen Insektenart sind Art der Ablagerung und optisches Verhalten 
ebenso wie die Lokalisation wichtige Hilfsmittel und gute Kennzeichen 
fiir die Zugehorigkeit eines Pigments zur Pteringruppe. Weiterhin liefert 
das cytologische Verhalten der Pterine, vor allem wahrend der Entwick- 


Jung, einige Beitrige zum Versténdnis des physiologischen Verhaltens 
dieser Stoffe im Kérper der Insekten. 


Zar histologischen Untersuchung des Pteringewebes scheint mir V.crabro das 
geeignetste Objekt zu sein, da die Einzelzellen ziemlich groB und nicht so speziell 
differenziert sind wie die Sehuppenbildungszellen der Pieriden. Die genaue Unter- 
suchung wurde aus technischen Griinden auf die wesentlichste Lagerungsstatte 


auf dem Abdomen, auf die Hinterrandduplikatur beschrankt. Als Erganzung schien 


eine vergleichende Heranziehung der Lagerungs- und Bildungsverhiltnisse in den 


Schuppen des Pieridenfliigels vorteilhaft und notwendig. 
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1. Material und Methoden. 


‘ Zum. Studium der Kinlagerung des Pterinpigments wurde den Puppen oder 
jungen Tieren von JV. crabro das Abdomen mit der Schere vorne und hinten ange- 
schnitten und entweder 12 Stunden in Carnoyscher Flissigkeit fixiert oder direkt 
in 96%igen Alkohol iiberfiihrt. Pterinlésende Reagentien, wie Formol, starkere 
Sauren, Sublimat (der Nachbehandlung mit Jod-Jodkali und der Entjodung 
wegen), auch ein Erweichen und Aufhellen mit Diaphanol waren bei dem Endzweck 
der Untersuchung zu vermeiden. Es wurden lediglich einige Kontrollpraparate 
mit Diaphanol vorbehandelt. Als Einbettungsmethode hat sich die Paraffin- 
einbettung nach dem Methylbenzoat-Celloidinverfahren gut bewahrt. Objekte, 
in denen gréBere Tracheenstiémme lagen, deren Lage im Praparat vernachlassigt 
werden konnte, kamen in der zweiten Methylbenzoatlésung in einen Vakuumexsik- 
kator, der langsam evakuiert wurde und so lange an eine Wasserstrahlpumpe ange- 
schlossen blieb, als Luftblasen in regelmaBigen Abstanden entwichen. Wenn die 
Hinterleiber nun noch 2—3 Stunden im evakuierten Exsikkator blieben, waren sie 
praktisch luftfrei. GroBe Schwierigkeiten stellten sich einem sauberen Schneiden 
und Aufkleben der nicht erweichten Objekte entgegen, so da8 die Erhaltung der 
Praparate bei geringeren Schnittdicken gegeniiber Priparaten von weicheren 
Organen viel zu winschen tibriglieB. Geschnitten wurde in Dicken von 7,5—20 uu 
mit schrag gestelltem Messer und nach Bestreichen der Schnittflache mit einer 
Cellonlésung in Aceton. Aufgeklebt wurde mit Wasser; dabei ist rasch zu ver- 
fahren, da schon warmes Wasser fein verteiltes Pterin rasch lost. Die dicken Chitin- 
membranen reiBen bei der Weiterbehandlung der aufgeklebten Schnitte bei Be- 
ruhrung mit Flissigkeiten leicht ab und zerreiBen dabei meist auch die pterinfiih- 
rende Hypodermis. Hs hat sich als niitzlich erwiesen, die aufgeklebten Objekte nach 
dem Trocknen bis gerade zum Erweichen des Paraffins vorsichtig zu erwarmen, 
ein glattes, sauberes Papier rasch aufzulegen und durch Dariiberstreichen mit dem 
Daumennagel die geschnittene Cuticula fest auf dem Objekttrager anzudriicken. 

Auch bei der Farbung sind saure und alkalische. Flissigkeiten, auch Alaun- 
lésungen und 4hnliche unbedingt zu meiden, wenn das Pigment erhalten bleiben 
soll. Uberhaupt zeigt es sich sehr vorteilhaft, wegen der Léslichkeit des Pterins 
und vor allem wegen der Gefahr des AbreiBens der Cuticula auch Wasser und 
_ starker wasserigen Alkohol als Lésungsmittel ganzlich zu meiden. Auf der Suche 
nach Farbeverfahren in hochprozentigen Alkoholen erwies sich die May-Grin- 
waxpsche Farbung fiir die gewiinschten Ubersichtsbilder als einigermafen geeignet; 
der Farbstoff wurde in absolutem Methanol gelést und ohne Wasserzusatz ange- 
wandt. Die Differenzierung erfolgte in absolutem Athylalkohol. Zur Kontrolle 
wurde in Schnitten, in denen das Pigment verloren gegeben wurde, mit Hamalaun- 
Eosin gefarbt. Die Duplikatur-Entwicklungsstadien wurden alle nach der gebrauch- 
lichen Hamalaun-Eosinmethode gefarbt. Der Versuch, eine Spezialfarbung des 
Xanthopterins auf seiner Fahigkeit, mit Diazokomponenten zu kuppeln (ScHOPrF 
und Brecker 1933), aufzubauen, fiihrte nicht zu dem erhofften Ergebnis. 

Bei Versuchen mit speziellen Darstellungs- und Farbemethoden ist die Methodik 
an Ort und Stelle angegeben. 


2. Die Entwicklung des Pterinpigments. 
a) Die Entwicklung der pterinfiihrenden H ypodermis bis zum Beginn der 
Pterineinlagerung. } 
Um zu einer vollen Ubersicht iiber die Pterinentwicklung bei V. crabro 
zu kommen, ist es nétig, in der Betrachtung zuriickzugehen bis zu dem 
Zeitpunkt, in dem die Hinterrandduplikaturen der einzelnen Segmente 
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entstehen. Denn in der Entwicklung der Hypodermis, die die Chitin- 
cuticula der Duplikatur abscheidet und dann das Pterinpigment einlagert, 
sind vier charakteristische Stadien, Wachstum, Chitinabscheidung, Reduk- 
tion und Pigmenteinlagerung zu unterscheiden, und ein Verstaéndnis der 
Pterinbildung lat sich nur dann erreichen, wenn diese vier Funktions- 
perioden des Pteringewebes miteinander verglichen werden kénnen. 


Abb. 10. V.crabro L. °, Entwicklung der Hypodermis der Duplikaturober i 
H6hepunkt der Reduktion; Vergr. 350mal. a Hypodermis ae Se dee ee 
aussttilpung, b am Hohepunkt der Chitinbildung, ec Héhepunkt der Reduktion nach Ab- 
schluB der Chitinbildung. ho Hypodermis der Duplikaturoberplatte, lec Larvencuticula 
gm Grundmembran, chv chitinbildende Vakuolen, och obere Chitinplatte, wch untore 
Chitinplatte, dk kapillarer Duplikaturhohlraum. ‘ 


Die Entwicklung der Duplikatur setzt direkt nach dem Einspinnen 
der Larve ein, wenn die Lockerung der Larvencuticula beginnt. Es bildet 
sich kurz vor dem Segmenthinterende, das durch den Ansatz der larvalen 
Langsmuskulatur gekennzeichnet ist, in der Hypodermis eine Epithel- 
wucherung, eine typische Imaginalscheibe, die sich, vergleichbar und 
ahnlich der Bildung der sog. freien Fliigelanlage, zu einer Falte und dann 
direkt zu einer breiten, aber niedrigen Tasche ausstiilpt (vgl. ANGLAS 
1901). Uberhaupt zeigt die Entwicklung der Hinterrandduplikatur nicht 
nur morphologisch, sondern auch im histologischen Bild viele Analogien 
zur Entwicklung der Fliigel, die ja gleichfalls als Duplikaturen des ent- 
sprechenden thorakalen Notums aufgefaBt werden miissen. Wahrend 


epee 
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_ der ersten Periode der Duplikaturentwicklung, der Ausstiilpung und 
Streckung, bilden die Hypodermiszellen des kiinftigen Duplikatursackes 
_ ein hohes Epithel, dessen Kinzelzellen lang gestreckt sind (Abb. 10a). Der 
groBe Kern liegt etwa in der Mitte oder im oberen Drittel der Zellange, 
-wahrend die inneren Zellenden in lange, schmale Fortsatze ausgezogen 
sind, die eine Grundmembran bilden. Von Mesodermelementen trifft 
man in dem entstehenden Hohlraum neben der Lymphe amdéboide und 
spindelformige Zellen als Formbestandteile (vgl. ANcias 1901). Die 
Hypodermis der Ober- und der Unterplatte ist hier schon dadurch etwas 
verschieden, da} die Oberseite wesentlich héhere Zellen mit laingeren Fort- 
satzen besitzt, die dazu noch dichter stehen als die Zellen der Unterseite. 

Auch die Vorgiinge, die nach erfolgter Streckung der Duplikatur sich 
vollziehen, sind denen im Fliigel analog. Das vorher lockere Epithel wird 
_ dichter, die einzelnen Zellen kiirzer und der ganze Sack plattet sich ab, 
indem die beiden Hypodermen sich einander stark nihern. SchlieBlich 
verschwinden die unteren Zellfortsatze ganz und die Hypodermis der Ober- 
platte stellt sich als Zylinderepithel (Abb. 10b) dar. Wahrend dieser 
Veranderungen hat die Chitinabsonderung eingesetzt. Eine eingehende 
_ Verfolgung der dabei verlaufenden Vorgénge war im Rahmen der vor- 
liegenden Arbeit nicht méglich, doch glaube ich, die Angaben von 
REICHELT (1925) bestatigen zu kénnen. Was in dem hier behandelten 
Zusammenhang wesentlich ist, ist die Moglichkeit, das cytologische Bild, 
das die Hypodermis und ihre Zellen hier am Héhepunkt ihrer Funktion 
zeigen, in Vergleich zu setzen mit ihrem vorherigen Aussehen und mit 
ihrem Zustand wahrend der Pterinproduktion (Abb. 10a—c). Auch 
jetzt noch liegt der Kern der dichtgedrangten, aber verkiirzten Zellen im 
apicalen Teil, ist groB und rund oder oval, mit. deutlichem Nucleolus und 
daneben mit scharf umgrenzten Chromatingranula. Das Plasma enthalt 
nur wenig feine Granula und zeigt an der AuBenseite, wo das Chitin 
entsteht, die von Re1cHEtt beschriebene vakuolige Struktur (Abb. 10b). 
Diese Verhaltnisse findet man in gleicher Weise in der Hypodermis der 
Duplikaturoberplatte und iiber dem Kérpergewebe. 

Die Hypodermis der diinnen Unterplatte dagegen erscheint sehr viel niedriger 
und strukturirmer und ist schon zu einem ganz flachen Plattenepithel reduziert. 
Sie wird, da in ihr kein Pterin entwickelt wird, bei den folgenden Darlegungen nicht 
mehr beriicksichtigt. Sie wird nach kurzer Zeit zu einem dimnen, fast kernlosen 
Hautchen reduziert. Im iibrigen bestatigt sich an diesem Beispiel bei Vespa die 
Beobachtung (RuicHer 1925), daB die Héhe der absondernden Hypodermis 
proportional ist der Dicke der von ihr gebildeten Cuticula. 

Nach Beendigung der Chitinbildung beginnt bei Vespa die Melanin- 
einlagerung. Aber auch die Reduktion der Hypodermis, die ja auf diesem 
Entwicklungsstadium bei den Insekten die Regel ist, setzt sofort ein. 
Zu dieser Zeit ist die AuBere Gestalt der Duplikatur mit ihren Borsten und 
den spiter zu besprechenden Columnae voll entwickelt und die beiden 
Chitinplatten haben sich fast bis zu ihrem endgiiltigen Abstand genahert, 
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so daB der Rest des einst vorhandenen, mit Hamolymphe erfiillten Hohl- 
raums jetzt einen kapillaren Spaltraum darstellt (Abb. 10c, dh), der mit 
dem K6rperinnern nur noch durch eine schmale Offnung kommuniziert, 
die unter der Umschlagslinie der Intersegmentalmembran verlauft. Die 
einsetzende Riickbildung der Hypodermis tut sich zunachst kund in ihrer 
Abplattung, die Hand in Hand geht mit einer Auflésung eines groBen 
Teils ihrer Zellen. Das flache Epithel, das man jetzt auf den Schnitten 
antrifft (Abb. 10c) zeigt zuerst viele unregelmaBige Kerne mit geballtem 
Chromatin und spater neben den erhaltenen Kernen im Plasma dichte 
mit Hamatoxylin farbbare Granula. Die Zellgrenzen verschwinden auf 
den Schnitten véllig, und die zuriickbleibenden Kerne machen einen 
reduzierten Eindruck, sie sind kleiner als die friiheren und platt, der Nu- 
cleolus ist nicht mehr deutlich zuscheiden von den tibrigen etwas geballten 
Chromatingranula. Zwischen den spater pterinfiihrenden Stellen der 
Hypodermis und den Stellen, iiber denen in der Cuticula gerade die Mela- 
ninbildung im Gange ist, sind wesentliche Unterschiede nicht zu sehen, 
héchstens scheinen die oben erwahnten freien Granula, die im Plasma 
liegen, in der Duplikatur etwas zahlreicher zu sein. 

Diese Veriinderungen vollziehen sich in der gesamten Hypodermis 
zur Zeit der Melaninbildung. Nach AbschluB der Melaninbildung, wenn 
die Wespe reif ist zum Abstreifen der Puppenhaut, hat die Hypodermis, 
vor allem auch die der gelben Stellen, den Héhepunkt der Reduktion 
erreicht. 

b) Die EHinlagerung des Pterins. 


Kurz darauf schliipft das Tier aus, und die Hinlagerung des Pterin- 
pigments beginnt. Seine Entwicklung in der Wespenhypodermis ist auf 
alle Falle eine allmahliche, wie es ja auch schon makroskopisch zu er- 
kennen ist. Der Ausfirbungsvorgang lat sich an Schnitten genau ver- 
folgen. Die ersten Stadien der Pigmenteinlagerung, die man antrifft, 
zeigen die Pigmentkérnchen zum gréBten Teil in den apicalen Abschnitten 
der Hypodermiszellen meist ziemlich gleichmaBig tiber gréRere Teile der 
Hypodermis verteilt; nur in einigen Zellen scheint in Kernnihe manchmal 
eine gewisse Verdichtung stattzufinden (Abb. lla). Doch sind die Kerne 
— wie schon oben gezeigt wurde und wie auch aus dem Vergleich ihres 
Aussehens mit dem Aussehen von Kernen lebender Gewebe, die auf den- 
selben Schnitten sichtbar sind, hervorgeht — als reduziert anzusehen. 
Kine wesentliche Beteiligung der Kerne an der Farbstoffproduktion 
diirfte schon deshalb kaum in Frage kommen; auch zeigen sich zur Zeit 
der Pterinbildung keine Anzeichen einer Abgabe von Substanz vom Kern 
ins Plasma. Weiter lie sich auf den Praparaten bei starkster VergréBerung 
beobachten, daB die Pterinkérnchen um gewisse kleine, nicht gefarbte 
Zentren dichter herumliegen. Dadurch bekommt die Lagerung der Farb- 


stoffkornchen auf den friithesten Stadien bei ganz starker VergréRerung 
ein manchmal wabenférmiges Aussehen. 
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Bestimmte Beziehungen der Farbstoffablagerung zum Funktions- 
zustand einzelner Zellen lassen sich zwar nicht experimentell beweisen, 
. aber aus dem Flachenbild der Hypodermis wahrend der Pterinentwicklung 
schlieBen. Zwar breitet sich die Farbstoffeinlagerung von der vorderen 
Schwarz-Gelbgrenze her sehr rasch und recht gleichmaBig tiber die ganze 
gelbe Flache hin aus, doch kann man am lebenden Objekt und an frisch 
herausgenommenen Integumentstiicken erkennen, da® einzelne Zellen 
und Zellgruppen den Farbstoff etwas friiher enthalten als andere in ihrer 
nachsten Nachbarschaft. Es lie8 sich an solchen vereinzelten pterin- 
fiihrenden Zellen beobachten, da der erste Farbstoff in der Zellmitte, 
tuber dem Kern, erschien, wah- 
rend die peripheren Abschnitte 
des Zellkérpers noch ohne 
Einschliisse waren. Dies be- 
statigt die am Schnittpraparat 
gemachte Beobachtung einer 
primaren Verdichtung des 
FarbstoffsinKernnihe.SchlieB- 
lich finden sich auch beim aus- 
gefarbten Tier an der Grenze 
der gelben Zeichnungselemente 
oft einzelne Zellen, die im un- 
gefarbten oder schwarzen Teil Abb. 11. a V. crabro L. 9, erste Pterineinlage- 
des Integuments in ihrer Pig- rung in die Hypodermis, Vergr. 1150mal. b und ¢ 
mentfihrung vereinzelt da- 2 "ramm l. 3, b ay ie ee eae 
stehen. Auf jeden Fall ist durch 
diese Beobachtungen bewiesen, daf die Zellen der Hypodermis bei der 
Pterinablagerung als Einzelindividuen funktionieren und nicht zu einem 
einheitlichen und ungegliederten Syncytium verschmolzen sind. 

Auch im Pieridenfliigel, bei Gonepteryx rhamni, erscheint das Pterin 
in den Schuppen erst nach vélliger Ausbildung des Chitins und damit 
auch der Schuppen, etwa zwei Tage vor dem Schliipfen des Falters. 
Die Reduktion der Bildungselemente der Chitinstrukturen ist hier gleich- 
falls im Gang. Sie ist auch bei der Schuppenbildungszelle und ihrem 
Kern zu beobachten, die sich in dem von RetcHeEt beschriebenen stark 
farbbaren Stadium befinden, in dem sich die Schuppenbildungszelle 
von der Schuppe zu lésen beginnt. Das Pigment erscheint auf einmal 
im ganzen Schuppenhohlraum, der um diese Zeit noch die Reste des 
Bildungsplasmas enthalt, manchmal sogar im apicalen Teil der Schuppe 
zuerst, und wird dann sehr schnell dichter. Bei der Kleinheit der Elemente 
ist es schwer festzustellen, ob neben der Vermehrung der Kérnchen auch 
noch ein Wachstum der alteren Teilchen statthat. In der Fliigelhypo- 
dermis aber, vor allem auch im basalen Teil der Schuppenbildungs- 
zellen, konnte- niemals ein Auftreten von Pigment oder einer Substanz 
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beobachtet werden, die sicher als eine Vorstufe der Pterine zu deuten ware. 
Die Trennung der Bildungszelle von der Schuppe ist kurz vor dem Aus- 
schliipfen des Falters beendet; danach wird auch die Fliigelhypodermis 
selbst reduziert und der interlaminare Hohlraum schwindet, so das vom 
Zeitpunkt des Schlitpfens ab eine weitere Pterinentwicklung unter- 
bunden ist. Bei Vespa dagegen findet die Einlagerung des Pterins, wie 
gezeigt wurde, erst nach dem Schliipfen statt. 


c) Beziehungen der Pterinbildung zu Feinstrukturen der H ypodermiszellen ; 
Herkunft der Pterinvorstufen. 


Nach vielen neueren Arbeiten scheint bei vielen Zellprozessen eine Beziehung 
zwischen den chemischen Vorgingen im Plasma und dem Gehalt der Zellen an 
Mitochondrien zu bestehen. Eine Beteiligung solcher Strukturen ist an einigen 
Objekten auch fiir Pigmentbildungsvorginge bei Insekten beschrieben (ParmLLoT 
und Norn 1926; Vornow 1928). Deshalb wurde auch die Pterinbildung einer 
orientierenden Untersuchung in dieser Richtung unterworfen. Es wurden auf 
verschiedenen Stadien vor und wahrend der Bildung von Pterin kleine Stiickchen 
der Hinterrandduplikatur von V.crabro?? nach Brnpa fixiert, nach WATANABE 
eingebettet und nach Brnpa gefarbt. Entsprechende Stiicke wurden zur Dar- 
stellung etwa vorhandener Binnenapparatstrukturen nach CHAmpy fixiert und nach 
Korscu osmiert. Doch war das Ergebnis dieser orientierenden Untersuchung unklar, 
so da eine eingehende Untersuchung tiber die Beteiligung solcher Zellgranula bei 
der Pterinbildung im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht durchgefiihrt wurde. 
In der Duplikatur fanden sich zwar auf allen friihen Stadien einige Granula mit der 
violetten Mitochondrialfarbung, aber es war kein bemerkenswerter Unterschied 
zwischen der pterinbildenden Hypodermis und den Hypodermisabschnitten zu 
bemerken, die unter melaninfiihrendem Chitin liegen. Zudem scheinen die Zellen 
dann, wenn die Pterinbildung deutlich eingesetzt hat, fast gar keine derartigen 
Granula mehr zu enthalten. Bei der Behandlung zur Darstellung des Binnenap- 
parates zeigte die Hypodermis weder innerhalb noch auBerhalb der Duplikatur eine 
derartige Struktur. 

Einen wichtigen Hinweis fiir eine etwa geplante eingehendere Spezialbearbeitung 
der Beteiligung zytologischer Feinstrukturen an der Pterinbildung haben die Ver- 
suche zur Versilberung des pterinbildenden Gewebes ergeben. Es scheint geraten, 
fiir derartige Arbeiten nicht die Duplikatur selbst, sondern die bei hellen Formen, 
z. B. V.germanica, vor ihr liegenden Pterinbuchten iiber den Tracheenblasen als 
Untersuchungsobjekt zu wahlen. Diese sind von unten nur von der Tracheenblase 
unterlagert, die leicht zu entfernen ist, so daB man hier die empfindlichen Fixierungs- 
und Darstellungsmethoden direkt auf das einschichtige Plattenepithel wirken lassen 


kann. 

Um Anhaltspunkte zur Frage nach der Herkunjft des Materials fiir die 
Pterinbildung zu gewinnen, wurden Duplikaturstiicke von V. crabro 
und V.germanica in verschiedenen Stadien vor, wihrend und nach der 
Pterinbildung untersucht. Sie wurden nach der zur Darstellung von 
Purinkérpern iiblichen Methode mit ammoniakalischer Silbernitrat- 
lésung behandelt und nach Auswaschen mit Hydrochinon reduziert. 
Doch kann man die erzielten Bilder nicht als klar und eindeutig an- 
sprechen, da neben dem Pterin und seinen vermutlichen Vorstufen auch 
andere Korper sichtbar werden, die Silber aus alkalischer Lésung binden 
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oder reduzieren. So ergaben Praparate vor der Pterineinlagerung oft eine 
sehr schéne Darstellung der Zellgrenzen in der Hypodermis, und in 
anschlieBenden Geweben und Zellen sind stark geschwarzte Elemente 
zu sehen. Doch in den Pterinzellen selbst geht das Sichtbarwerden von 
_ deutlichen Silbergranula genau parallel der Pterineinlagerung, wie sie 
auch am nicht vorbehandelten Objekt beobachtet werden kann. Dabei 
ist bemerkenswert, daB die Silberverbindungen der Pterine auch nach 
der reduzierenden Behandlung nicht schwarz, sondern meist nur grau- 
braun erscheinen. Wenn also durch die Silberbehandlung in den Pterin- 
zellen vor der direkt sichtbaren Farbstoffkristallisation kein pterin- 
oder purinartiger K6érper in gré8erer Menge nachzuweisen ist, dann 
mufSZ man annehmen — allerdings unter der noch unbewiesenen, aber 
wahrscheinlichen Voraussetzung, da die Vorstufen der Pterine derart 
darstellbare Silberverbindungen geben —, daB die Vorstufen des Pigments 
wahrend der Pterinablagerung von auBen zuwandern. 


d) Zusammenfassung. 


Auch die zuletzt beschriebenen Untersuchungen durch speziellere 
Methoden ergaben kein Material, das im Widerspruch stinde zu dem 
Eindruck, den das Pterinepithel nach der Behandlung mit den gebrauch- 
lichen Methoden zur Ubersichtsfarbung und beim Vergleich mit den 
vorhergehenden Funktionszustanden derselben Hypodermisabschnitte 
macht. Hier wie dort erscheint es zur Zeit der eigentlichen Farbstoff- 
bildung als reduziert und nicht mehr im Besitz der vollen funktionellen 
‘Leistungskraft tatiger Gewebe. Die Herabsetzung der Stoffwechsel- 
intensitét im Pteringewebe ist vor allem dadurch bedingt, daf seine 
Hauptfunktion, die Abscheidung der Cuticula, beendet ist. Weiterhin 
ist sie aber auch eine Folge seiner Lokalisation in schmalen Anhangen 
des Kérpers und an anderen Stellen des Integuments, die zur Zeit der 
Pterinbildung weitgehend vom Stoffwechselgeschehen des Gesamt- 
k6rpers isoliert sein diirften. 


Trotz dieser Isolierung kénnen die Vorstufen des Pterinpigments nicht 
aus den Pterinzellen selbst stammen, sondern nur aus der Hdémolymphe 
von auBen zuwandern. Fiir diese Auffassung sprechen einmal die Er- 
gebnisse der Silberbehandlung, zweitens der Vergleich der Pterinablage- 
rung mit der Ablagerung von Purinkérpern, der an spaterer Stelle durch- 
gefiihrt wird, und drittens die grofe Masse stickstoffhaltigen Materials, 
die schlieBlich in jeder einzelnen pterinfiihrenden Zelle gespeichert wird 
und sicher ein Mehrfaches der stickstoffhaltigen Abfallprodukte des 
Stoffwechsels einer einzelnen Hypodermiszelle darstellt. Trotz des 
reduzierten Charakters der pterinfiihrenden Hypodermis und ihrer Zellen 
ist die Tatigkeit der einzelnen Hypodermiszellen ein wesentlicher Faktor 
der Pterinablagerung. 
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3. Die Lagerung des Pterins beim ausgefarbten Tier. 


Im Laufe der Weiterentwicklung wird nun bei Vespa die gesamte 
Hypodermis der gelben Stellen so vollgepfropft mit dem eingelagerten 


Abb. 12. V. crabro L. 9, Sagittalschnitt durch einen Abdominaltergit an der Grenze 

Schwarz-Gelb, kurz nach Beendigung der Pterineinlagerung. Vergr. 320mal. bo Borste, 

co Columna, dh kapillarer Duplikaturhohlraum, ha Haare, is Intersegmentalmembran, 

m Melanin, och obere Chitinplatte der Duplikatur, pt pterinfiihrende Hypodermis innerhalb 

der Duplikatur, rh reduzierte Hypodermis unter der Melaninzeichnung, uch untere Chitin- 
platte der Duplikatur. 


Pigment, daB man auf Schnitten ein einheitliches, durch Zellgrenzen 
nicht unterbrochenes Pigmentband sieht (Abb. 12). Von sonstigen 
Strukturen kann man bei vorsichtiger Farbung héchstens hier und da 
einmal einen schwach gefarbtenZell- 
kern erkennen. Die Anhéufung von 
Pterin ist so groB, daB die Hypoder- 
mis in ihrer Hohe sogar noch eine ge- 
wisse nachtragliche Volumenzunah- 
me zu erfahren scheint. Es erfolgt 
bei diesem ProzeB sowohl eine Ver- 
mehrung der Farbstoffgranula als 
auch eine VergréBerung der Kinzel- 
kérner. SchlieBlich nimmt die farb- 
stofferfiillte Hypodermis gut ein 
Drittel des gesamten Héhendurch- 
messers der Duplikatur ein. Wahrend 
so im Querschnitt die Pterinschicht 
Abb. 13. V.crabro L. °, Pterineinlagerung vollig einheitlich und ungegliedert 
med nent den tenunkt; AuBsGHL  erscheint,zeigtsieals Flichenprkpa- 
Vergr. 230mal. zk Zellkerne, co Columnace. rat ein etwas anderes Bild. Betrach- 

tet man eine tiberlebendeDuplikatur 
eines ausgefarbten Tieres von der Flache, am besten von der Unterseite, 
so erscheint die Pterinschicht nicht einheitlich, sondern es ist deutlich zu 


erkennen, da das Pigment in polygonalen Zellen abgelagert ist, deren 
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Grenzen als helle Linien sich abheben und ein regelmaBiges Maschenwerk 
bilden (Abb. 13). Diese pterinerfiillten Zellen platten einander so regel- 
maBig ab, daB sie recht gleichmaRige Fiinf- bis Sechsecke bilden. In 
der Mitte der einzelnen Zellen heben sich die Kerne als helle Flecken 
deutlich heraus. Die Kernnatur dieser Flecken konnte auch durch 
Vitalfarbung der tiberlebenden Stiicke mit Methylgriin bestatigt werden. 


Betrachtet man den gelben Teil eines Sternits oder Tergits mit schwacher 
VergréBerung von oben, so zeigen sich auf der gelben Flache neben den kleineren 
und sehr zahlreichen hellen Flecken der Kerne auch noch eine groBe Zahl gréBerer 
rundlicher pterinfreier Stellen (Abb. 13). Bei staérkerer VergroBerung kann man 
beobachten, daB am kopfwarts gelegenen Rande der meisten dieser Flecken je eine 
gréBere Borste entspringt, und da nur wenige der farblosen Stellen dieser Beziehung 
zu einer Borste entbehren. Diese borstenlosen Flecken kann man an einigen Stellen 
als flache Gruben erkennen. Auf Schnitten sieht man, da die hellen Flecken Chitin- 
saulen entsprechen, die die beiden Chitinplatten der Duplikatur verbinden (Abb. 12). 
Diejenigen, die keine Beziehungen zu Borsten zeigen, entsprechen vollig den 
Columnae, die schon langere Zeit aus Kaferelytren bekannt waren und von KUHNELT 
(1928) auch fiir kurze Duplikaturen an Sterniten von Carabus Ullrichi sowie fiir 
Duplikaturen am Thorax von Kafern und Hemipteren beschrieben wurden. Diese 
Columnae haben die Funktion, die beiden Chitinplatten der Duplikatur in ihrer 
natiirlichen gegenseitigen Lage und Entfernung festzuhalten. Bei Vespa ist eine 
groBe Zahl der Columnae nicht fiir sich allein entwickelt, sondern steht offensichtlich 
in Verbindung mit dem Ansatz einer gréBeren Borste. Auf Schnitten kann man 
daher den Porus, der von der Bildungszelle zum Innern der Borste fiihrt, noch 
deutlich erkennen (Abb. 12). Unmittelbar neben der Umschlagslinie der Duplikatur 
sind typische Columnae in fortlaufender Reihe und regelmaBiger dichter Anordnung 
entwickelt, ahnlich wie Saulen an der Vorderfront eines antiken Tempels. Am besten 
ist diese Ausbildung auf versilberten Praparaten zu sehen. Diese besonders kraftige 
Abstiitzung der Umschlagslinie hangt offensichtlich damit zusammen, daB an dieser 
Linie die Gefahr einer Auseinanderzerrung der beiden Chitinplatten der Duplikatur 
besonders groB ist. 

Eine kurze Bemerkung iiber den Bau der pterinfiihrenden Duplikatur von 
V. germanica in einer Arbeit von Frny (1936) zeigt, daf der Autor, der nur Imagines 
untersucht hat, den Duplikaturcharakter der Stelle, die er abbildet (vgl. l.c. 
Abb. 30), nicht deutlich erkannt hat, obwohl er in der unteren Chitinplatte der 
Duplikatur die sog. Ventrallage der Kaferelytren gefunden zu haben glaubt, die er 
sonst bei Hymenopteren vermiBt. 

Uber die Lagerung des Pterins in den Schuppen der Pieridenfliigel 
hat Barr (1899) berichtet. Er schreibt, es liege als kérniges Pigment 
dicht gedrangt in der ganzen ,,oberen Chitinplatte“. Diese Beobachtung 
ist falsch; auch Strrert (1924) betont die Unrichtigkeit der meisten 
Angaben von BAER. Die Pieridenschuppe besteht, genau wie die Schuppen 
anderer Falter, aus zwei Chitinlamellen. LErstens aus einer diinnen, 
strukturlosen Unterplatte, und zweitens aus der etwas staérkeren Ober- 
platte, die bei den Pieriden in Langsfalten gelegt ist; die Oberkanten 
dieser Langsfalten sind etwas verdickt und nach dem Leitertyp 
untereinander durch Querbriicken verbunden. Zwischen diesen beiden 
Blattern befindet sich der Schuppenhohlraum, der beim ausgewachsenen 
Fliigel sehr eng ist und im wesentlichen nur noch aus den Kanalen unter 
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den Falten der Oberplatte besteht. Wie nun die Verhaltnisse in der 
Wespenhypodermis und auch die Entwicklung des Pigments bei Gione- 
pteryx zeigen, wird Pterin nicht im Chitin, sondern im Plasma der Hypo- 
dermis- und der Schuppenbildungszellen abgelagert. So finden wir auch 
in der Schuppe des ausgeschliipften Falters das Pterin nicht in der oberen 
Chitinplatte, sondern in den von ihr bedeckten Hohlraumkanalen, in 
denen sie beim Trocknen der Schuppe am Chitin festkleben (Abb. 11b). 
Daher kommt es, da bei einer Betrachtung der Schuppen von der Flache, 
vor allem auch im Polarisationsmikroskop, das Pterin meist in lange 
Zeilen angeordnet erscheint, die langs iiber die Schuppen hinziehen. 
Auch die langen K6érperhaare der Pieriden enthalten Pterin. Das Pigment 
liegt im weiten Lumen der Haare, dem Chitin der Haarwande von innen 
angeklebt, wurde also unzweifelhaft urspriinglich im Plasma der Haar- 
bildungszelle abgelagert (Abb. 11 c). 


4. Die optischen Merkmale des Pterinpigments. 

Auch bei starkster VergréBerung erscheint das Farbstoffband in der 
Wespenhypodermis im normalen durchfallenden Licht als eine einheitliche 
Schicht regellos durcheinanderliegender Kérnchen von unregelmafiger 
Gestalt. Scumrpr (1924) hat beobachtet, daB das Pigment der Pieriden 
kristallin ist. Ich kann diesen Befund fiir das Pterinpigment von Vespa 
sowie fiir alle anderen untersuchten pterinftthrenden Insekten bestatigen. 
Beobachtet man einen Schnitt durch ein pterinftthrendes Integument- 
stiick von Vespa im Dunkelfeld mit starkem seitlichem Auflicht oder 
mit dem Lerrzschen Ultropak, dann sieht man auf dem schwarzen 
Untergrund, in dem sonst nur noch die Rander der Chitinstrukturen 
schwach hervortreten, die mit Pterin vollgepfropfte Hypodermis als 
leuchtend hellgelbes Band sich durch die ganze Duplikatur hinziehen. 
Die Untersuchung im Polarisationsmikroskop stellte die durch diese 
Beobachtung sehr wahrscheinlich gemachte kristalline Struktur des 
Pigments sicher. Die Kristallite zeigen deutlichen Pleochroismus. Beim 
Kinschalten des Analysators leuchten sie hell goldbraun auf, und trotz 
der Kleinheit der Kinzelelemente, die jedes Erkennen von Kristallformen 
unméglich macht, sind beim Drehen des Objekttisches deutlich Aus- 
léschungserscheinungen zu beobachten. Eine Verschiedenheit zweier 
Typen, die auf getrennte Kristallisation der beiden Hauptfarbstoffe, des 
Xanthopterins und des Leukopterins, hatte schlieBen lassen, ist nicht 
zu beobachten. Wahrend nun im durch- und auffallenden Licht, auch 
im Polarisationsmikroskop, wenn nur der Analysator eingeschaltet ist, 
die Pterinschicht aus regellos gelagerten Kristalliten zu bestehen scheint, 
zeigt sich beim Kinschalten des Gipsplattchens eine eigenartize Gesetz- 
mafigkeit der Lagerung. Die Kristalle zeigen dann beim Drehen des 
Objekttisches gewissermaBen paketweise, in regelmaBiger Folge und 
in Gruppen, die gleiche Abstande haben und etwa den einzelnen Bildungs- 
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zellen entsprechen kénnten, einen Farbwechsel von gelb nach grin. 

Dies kann als regelmaBige Orientierung der optischen Achsen der Kristal- 

_ lite in den einzelnen Zellen gedeutet werden, ahnlich wie sie auch bei 
gewissen Guaninzellen beobachtet wurde. 

Als einfaches und sicheres Erkennungsmerkmal vieler Farbstoffe kénnen 
typische Fluoreszenzerscheinungen im ultravioletten Licht dienen. Fir Insekten- 
farbstoffe liegt in dieser Hinsicht erst eine Arbeit von Cockayne (1924) iiber die 
Verteilung fluoreszierender Pigmente bei Schmetterlingen vor. Wahrend er bei 
anderen Tagfalterfamilien im ultravioletten Licht sehr oft deutliche Fluoreszenz- 
farben beobachten konnte, gibt er an, daB er bei den Pieriden entweder gar keine 
oder nur ganz schwach angedeutete violette Fluoreszenz gefunden habe. Bei einer 
Nachpriifung dieser Beobachtungen ergab sich ihre Richtigkeit. Im Gegensatz zu 
ihren L6sungen fluoreszieren die kristallisierten reinen Pterine sehr schwach. In 
den natiirlichen Pterinpigmenten der Insekten haben wir zudem immer Farbstoff- 
gemische vor uns, so daB keine reinen Fluoreszenzfarben einzelner Bestandteile 
dieser Gemische zu erwarten sind, und die Undeutlichkeit und Unsicherheit der 
Beobachtung noch gréBer wird. AuBerdem mu die Eigenfluoreszenz des Chitins 
und die Anwesenheit stark fluoreszierender in der Cuticula oder im Plasma der 
Pterinzellen geléster Korper beriicksichtigt werden. Aus diesen Griinden ist die 
Untersuchung im ultravioletten Licht zur Priifung von Insektenpigment auf Pterin 
nicht brauchbar. 


D. Verbreitung und Topographie des Pterinpigments bei den 

einzelnen Insektenordnungen. 

Der Nachweis der Pterine bei den Vespiden hat zum ersten Male die 
alte Anschauung widerlegt, daB diese Kérper nur bei Pieriden ausgebildet 
wurden. Aus dieser Feststellung ergibt sich dann weiter die Frage, ob 
Pterinpigment noch bei anderen Insekten, vor allem bei solchen aus 
anderen Ordnungen und Familien, entwickelt ist. Die Feststellung der 
Verbreitung des Pterinpigments ist deshalb von groBem Interesse, weil 
unter gewissen Voraussetzungen aus einem Vorkommen in mehreren 
Insektenordnungen auf eine allgemeinere Bedeutung der Pterine im Stoff- 
wechsel der Insekten geschlossen werden kann. 


1. Methodik der Untersuchung. 

Deshalb wurde die Suche nach weiteren Vorkommen von Pterin- 
pigmenten alsbald aufgenommen. Das wichtigste Hilfsmittel bei dieser 
Arbeit ist die morphologische Analyse. Sie griindet sich auf die Kenntnis 
der charakteristischen, morpho-physiologisch bedingten Lokalisation, der 
typischen Ablagerungsweise und des mikroskopisch-optischen Verhaltens 
des Pterinpigments. Wenn die weife, gelbe, orange oder ziegelrote Farbe 
eines Pigments Pterin vermuten 148t, und dieses Pigment auf seine 
Zugehorigkeit zur Pteringruppe untersucht werden soll, so ist es zunachst 
auf seine morphologischen Merkmale zu priifen. LaBt diese Untersuchung 
Pterin vermuten, so muB die chemische Bearbeitung die stoffliche Natur 
des untersuchten Pigments so weit erfassen kénnen, daf seine Zu- 
gehorigkeit zur Pteringruppe einwandfrei feststeht. 
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Die morphologischen Merkmale der Pterinpigmente sind aus den Be- 
obachtungen zu entnehmen, die bei der Bearbeitung des Wespenpigments 
gemacht wurden. Als erstes Kriteriwm fiir Pterin ist nach dem Ergebnis 
dieser Beobachtungen zu fordern, da der betreffende Farbstoff ein- 
gelagert ist entweder in Duplikaturen oder in solche Bezirke des Inte- 
guments, unter denen grofe Tracheenblasen entwickelt sind. Als zweites 
morphologisches Merkmal des Pterinpigments wurde seine typische 
Lagerungsweise in der Hypodermis gefunden, die deutlich Beziehungen 
zum Funktionszustand der einzelnen Hypodermiszellen zeigt. Als drittes 
Merkmal fiir die Pterinnatur eines Pigments ist sein optisches Verhalten 
heranzuziehen. Als Pigment abgelagertes Pterin erscheint im durch- 
fallenden Licht immer als dunkle Granula, im auffallenden dagegen 
leuchtet es auf und zeigt im Polarisationsmikroskop deutlich die kri- 
stalline Struktur der Einzelelemente, die pleochroitisch sind und beim 
Drehen des Objekttisches Ausléschungserscheinungen zeigen. 

Bei einer gewissen Ubung ist das Pterin an diesen eben nochmals 
kurz zusammengestellten Merkmalen schon sehr sicher zu erkennen, so 
da8 nur in wenigen Fallen, so bei den Tenthrediniden, bei einigen 
Syrphiden und bei einer Tipulide, die chemische Untersuchung die 
morphologische Diagnose nicht bestitigt hat. Zudem ist die morpho- 
logische Untersuchung fast ohne Materialverlust durchzufiihren. 

Da von den meisten Insekten, bei denen auf Grund der morpho- 
logischen Vorarbeit Pterinpigment vermutet wurde, nur sehr wenig 
Material zu beschaffen war, muBte die Methodik zum chemischen Nachweis 
der Pterine so weit wie méglich verfeinert werden. Diese Aufgabe wurde 
gelost durch Ausarbeitung einer chemischen Mikromethodik, die es im 
giinstigsten Falle, beim Vorliegen von Xanthopterin, erlaubt, den Pterin- 
nachweis mit dem Farbstoff eines einzigen Tieres einwandfrei zu fiihren. 
Fiir den Nachweis von Xanthopterin und Erythropterin mittels der jetzt 
zur Verfiigung stehenden Methoden geniigen wenige Gamma (ly = 
“ooo Mg) Substanz; aber auch fiir Leukopterin und Guanopterin liegt die 
Erfassungsgrenze unter 1mg. Eine ausfiihrliche Darstellung dieser 
mikrochemischen Methoden und ihrer Grundlagen sowie eine Kritik ihrer 
Fehlerquellen und Grenzen wird an anderer Stelle gegeben (BECKER und 
ScHopr 1936). In der vorliegenden Arbeit méchte ich mich auf eine 
kurze Darstellung der wesentlichsten Grundziige dieser Verfahren be- 
schranken und sie nur insoweit beschreiben, als sie fiir das Verstindnis 
der Reaktionen und Erkennungsmerkmale wichtig sind, die bei der 
Beschreibung der einzelnen pterinfiihrenden Insekten genannt werden. 

Fir die mikrochemische Identifizierung von Xanthopterin ist das wertvollste 
Hilfsmittel die sog. chromatographische Analyse. Diese Arbeitsmethode hat in den 
ee Jahren in der Naturstoffchemie immer gréBere Bedeutung erlangt, da sie 

ie Reindarstellung und Identifizierung vieler Stoffe erlaubt, auch wenn sie in sehr 


schwer trennbaren Gemischen und nur in geringer Menge vorliegen. Es ist hier 
nicht der Ort, auf die Grundlagen und Einzelheiten dieser Methode einzugehen ; 
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zur allgemeinen Orientierung sei auf die Zusammenfassungen von WINTERSTEIN 
(1933) und von Hxssz (1936) hingewiesen, eine ausfiihrliche Darstellung der chro- 
matographischen Analyse von Pterinen wird in den Arbeiten von Scudpr und 
Becker (1936), Becker und Scuépr (1936) und von Koscuara (1936) gegeben. 
Die Grundlage fiir die unten beschriebenen Nachweise ist die Beobachtung, da&R 
beim Durchsaugen einer Lésung von Xanthopterin in 0,01 %iger methanolischer 
Salzséure durch eine Saéule von Aluminiumoxyd das Xanthopterin nahe der Saulen- 
oberflache als schmales gelbes Band quantitativ adsorbiert wird. Diese schmale 
Zone von adsorbiertem Xanthopterin fluoresziert im ultravioletten Licht der 
Analysen-Quarzlampe intensiv gelbgriin. Adsorbiert man eine Lésung von Xantho- 
pterin in n/250 wassriger Salzsaure an Aluminiumoxyd, so ist im Tageslicht nichts 
von einer Farbstoffzone zu bemerken; unter der Analysenlampe jedoch leuchtet 
fast die ganze Saule hell gelbgriin. Dieses Verhalten bei der Adsorption, vor allem 
die kalte hell gelbgriine Farbe der Fluoreszenz des adsorbierten Farbstoffs, ist 
beweisend fiir Xanthopterin und noch bei Anwesenheit von 1 y des Farbstoffs zu 
beobachten. Eine andere scharfe Adsorptionspriifung, zu der jedoch mehr Farbstoft 
benétigt wird, ist die von KoscHara ausgearbeitete Methode der Adsorption an 
Frankonit KL, eine natiirliche Bleicherde. Dabeiwird der Farbstoff aus einer wis- 
serigen Pufferlésung von bestimmtem py, als gelbe Zone adsorbiert, das Adsorbat 
mit einer zweiten Pufferlésung gewaschen und zum SchluB durch eine dritte Puffer- 
lésung wieder vom Adsorptionsmittel abgelést. Die so erhaltene Farbstofflésung 
ist weitgehend gereinigt und 148t die Beobachtung typischer Fluoreszenzerschei- 
nungen des Xanthopterins zu, die an ungereinigten Xanthopterinlésungen nicht 
exakt zu beobachten sind. Eine charakteristische Fluoreszenzerscheinung, die 
dumpfe Rotfluoreszenz, die eine Losung von Xanthopterin in 20%iger Schwefel- 
saure unter der Analysen-Quarzlampe zeigt, ist auch ohne eine solche Reinigung 
an Rohausziigen des Pigments zu beobachten. 

Zur Extraktion der Farbstoffe miissen die pterinfiihrenden Integumente so 
vorbehandelt werden, daf man méglichst reine Lésungen erhalt. Auch die Hinzel- 
heiten dieser Vorbehandlung sind an anderer Stelle dargestellt, so da hier eine 
Wiederholung nicht nétig ist. Die Extraktion selbst erfolgt durch Behandlung mit 
n/2 Ammoniak. Die erhaltenen Extrakte werden durch Zentrifugieren soweit wie 
méglich geklart und im Exsikkator zur Trockne eingedunstet. Der dabei zuriick- 
bleibende Trockenriickstand wird zur Durchfiihrung der einzelnen Reaktionen 


benutzt. 


2. Das Vorkommen bei den einzelnen Ordnungen. 

Fiir die Suche nach der Verbreitung des Pterinpigments standen mir 
die entomologischen Sammlungen des Hessischen Landesmuseums in 
Darmstadt zur Verfiigung; diese enthalten die Arten der palaarktischen 
Fauna fast vollstindig und aus den exotischen Faunengebieten die 
typischen Vertreter bis zu denen der wesentlichsten Familien und 
Gattungen. Bei der Durchsicht dieser Zusammenstellungen wurden alle 
Tiere, deren Pigmente ihrer Farbe nach Pterin vermuten lieBen, auf die 
Lokalisation, Einlagerung und Optik dieser Pigmente untersucht. Lieb 
das Ergebnis der Untersuchung auf Pterin schlieBen, dann wurde dieser 
Befund, wenn irgend méglich, chemisch nachgepriift. Ich glaube, dab 
das untersuchte Material vollstandig genug war, daB mit der folgenden 
Zusammenstellung die Ubersicht iiber die Verbreitung der Pterine als 
Pigment bei den Insekten in groBen Ziigen gegeben ist. 
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Getrocknete Sammlungsexemplare sind bei den Formen, bei denen das unter- 
suchte Pigment nicht in den Fliigeln liegt, zur morphologischen und zur chemischen 
Analyse im allgemeinen nicht brauchbar. Denn bei ihnen sind die Tracheen zu- 
sammengefallen und die Mehrzahl der Gewebe gefault, so daB dem pterinfiihrenden 
Integument die Reste der verschiedensten inneren Organe in irgendeiner zufalligen 
Lage fest ankleben. Dadurch ist natiirlich eine exakte Feststellung von Lage- 
beziehungen unméglich, ebenso auch die Sauberung, die fir die Gewinnung geniigend 
reiner Lésungen fiir die chemische Untersuchung Voraussetzung ist. Dazu wird 
das Pterinpigment selbst durch Faulnis oft stark zersetzt. Deshalb wurden zu allen 
Untersuchungen iiber die Pigmente derjenigen Ordnungen, deren Pigment in der 
Hypodermis des Rumpfes liegt, méglichst nur heimische Vertreter herangezogen, 
die frisch gefangen und dann sofort fiir die Untersuchung vorbehandelt wurden. 
Je ein Tier, das fiir die Untersuchung der Farbstofflokalisation bestimmt war, 
wurde nach dem Fang sobald wie méglich in Glycerin-Wasser 1 : 1 gebracht und 
moglichst bald untersucht, die tibrigen wurden in Alkohol konserviert. Die morpho- 
logische und histologische Untersuchungsmethodik war dieselbe, die in den betref- 
fenden Abschnitten itiber den Wespenfarbstoff beschrieben wurde. 

Bei der folgenden Einzelbesprechung ist die Reihenfolge der Ord- 
nungen so gewahlt, daB zunachst die behandelt werden, in denen Pterin 
als Pigment weiter verbreitet ist, und bei denen es daher fiir den gesamten 
Farbungs- und Zeichnungscharakter der Ordnung eine wesentliche Rolle 
spielt. Dann werden die Ordnungen besprochen, bei denen die Ver- 
breitung geringer ist, und schlieBlich die, bei denen vergeblich nach Pterin 
gesucht wurde. 


a) Ordn. Hymenoptera. 


Wahrend in der Unterordnung Symphyta (Fam. Tenthredinidae und 
Siricidae) der chemische Nachweis von Pterin noch nicht gegliickt ist, 
trotzdem der morphologische Befund sein Vorliegen wahrscheinlich macht, 


ist es in der Unterordnung Apocrita in vielen Familien in weiter Ver- 
breitung gefunden worden. 


a) Fam. Ichneumonidae. 


Als Objekt fiir die vollstiéndige morphologische und chemische Unter- 
suchung des gelben Pigments einer Art aus dieser Familie wurden die 
Mannchen von Amblyteles amatorius Miun. gewaihlt. Am Kopf und 
Thorax, deren Farbe im wesentlichen schwarz ist, sind bei dieser Art gelbe 
Zeichnungen nur an solchen Stellen entwickelt, an denen auch bei Vespa 
Pterin eingelagert ist; auf der Frons, den Genae und dem Metanotum 
fehlt es. Wo gelbes Pigment vorhanden ist, zeigt es dieselben Beziehungen 
zu Duplikaturen und Tracheensicken wie bei Vespa. Die Abdominal- 
zeichnung ist in ihrem Erscheinungsbild von der Vespidenzeichnung stark 
abweichend. Hinterrandduplikaturen sind bei den Ichneumoniden nur 
schwach entwickelt, und daher ist bei A. amatorius nur am fiinften und 
sechsten Tergit Pterin als schmaler gelber Streifen in solche Duplikaturen 
eingelagert. Die Abdominalsegmente 3 und 4 sind aber auf ihrer ganzen 
Flache gelb, und auf dem kopfwarts anschlieBenden zweiten Segment 


und die Farbung und Zeichnung von Vespa im besonderen. 705 


ist am ganzen Hinterrand ein breiter gelber Saum vorhanden. Dadurch 

_entsteht im vorderen Abschnitt des Abdomens ein breiter gelber Ring, der 
auch auf der Bauchseite nicht unterbrochen ist. Untersucht man ein 
solches Tier in Glycerin-Wasser mit dem Binocular, so erkennt man, da 
im dritten und vierten Segment die groBen Tracheenblasen, zu denen die 
Tracheenlangsstémme im vordersten Teil des Abdomens erweitert sind, 
der Hypodermis der Tergite anliegen. An die Sternite legen sich zwar 
keine Tracheen direkt an, aber auch andere Gewebe sind hier nicht zu 
beobachten, so daB die beiden Segmente bei der Untersuchung bis auf 
das Darmrohr fast véllig inhaltslos erscheinen. In der Hypodermis der 
Sternite ist das Pterinpigment nur in wenigen einzelnen Zellen in diinner 
Schicht eingelagert. In der Hypodermis der Tergite ist zwar die Pigment- 
lage wesentlich dichter, aber im Vergleich mit Vespa immer noch sehr 
diinn und liickenhaft, da hier noch gréBere Zellgruppen ohne eingelagerten 
Farbstoff sind. Das optische Verhalten des Pigments unter dem Mikro- 
skop zeigt alle wesentlichen Merkmale des Pterinpigments. 

Wenn die Farbe des gelben Rings auf dem Abdomen trotz der geringen 
Dichte des Pterinpigments sehr intensiv erscheint, so ist das darin 
begriindet, daB die tiberlagernde Cuticula selbst durch einen Farbstoff, 
der ihr in homogener Lésung eingelagert ist und wohl zur Melaningruppe 
gehort, kraftig gelb gefarbt ist. Die gelbe Farbung der Sternite beruht 
fast ausschlieBlich auf dieser Farbstoffdurchtrankung der Cuticula. Aber 
auch auf den Tergiten besteht die wesentlichste Wirkung des eingelagerten 
Pterins lediglich darin, daB es die Farbwirkung des dariiberliegenden 
gelben Chitins verstarkt. Eine weitere wesentliche Verstirkung dieses 
Effektes ist durch die Reflexion an der Oberfliche der darunterliegenden 
Tracheenblasen bedingt, wie dies schon bei Vespa beschrieben wurde. 

Zur chemischen Untersuchung standen die isolierten und gereinigten Abdominal- 
segmente 3 + 4 von etwa 40 Tieren zur Verfiigung. Der Trockenriickstand der 
ammoniakalischen Ausziige des Pigments war schwach gelb und gab bei der Murexid- 
reaktion eine braunlichrote Farbung; eine Lésung in 20 %iger Schwefelsaure zeigte 
die dumpf rote Fluoreszenz des Xanthopterins. Er wurde mit 0,01 %iger methano- 
lischer und dann mit n/250 wasseriger Salzsdure ausgezogen und die Lésungen an 
Aluminiumoxyd adsorbiert; sowohl nach der Adsorption aus wasseriger als auch 
nach der Adsorption aus methanolischer Salzsiure wurde die hellgelbgriin fluores- 
zierende Adsorptionszone des Xanthopterins beobachtet. Damit ist Xanthopterin 
sicher nachgewiesen. Der in verdiinnter Saure schwer lésliche Teil des Trocken- 
riickstandes war ein farbloser Kérper, der aber nicht identifiziert werden konnte, 
da seine Menge zu gering war. 

In den Unterfamilien der Ichneumonidae, vor allem bei den Ich- 
neumoninae, Pimplinae und Tryphonidae ist Pterin als Pigment weit ver- 
breitet und besonders haufig auf dem Scutellum und in Hinterrand- 
duplikaturen des Abdomens eingelagert. Dabei trifft man neben gelben 
auch rein weiBes Pigment an solchen Stellen. Es scheint bei solchen 
Tieren ein weiBes Pterin, vielleicht Leukopterin, ohne Xanthopterin- 
beimengung entwickelt zu sein. Sehr haufig trifft man Arten, die auf den 
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Abdominalsegmenten 3 und 4 an der Stelle, wo bei A. amatorius der gelbe 
Ring entwickelt ist, einen braunroten Ring haben. Untersucht man solche — 
Tiere auf das Pigment des roten Ringes, dann erkennt man, daf in der 
Hypodermis keinerlei Farbstoff abgelagert ist, daB also nicht etwa Ery- 
thropterin vorhanden ist, sondern daB die Gesamtfarbe auf einen homogen 
in der Chitincuticula verteilten Farbstoff zuriickzufiihren ist. Dieser 
Farbstoff ist ebenso wie der gelbe Cuticulafarbstoff von Amblyteles nach 
seiner Einlagerung und seinen chemischen Eigenschaften den Melaninen 
zuzurechnen; er wird weiter unten im Abschnitt tiber Vespa rufa genauer 
besprochen. Im iibrigen besteht bei diesen braunroten Ringen der Ich- 
neumoniden dieselbe Beziehung zu untergelagerten Tracheenblasen, wie 
sie bei dem gelben Ring von A. amatorius beschrieben wurde. 


B) Fam. Chalcididae. 

Auch in dieser Familie trifft man auffallend schwarzgelb gefarbte 
Tiere. Die schénsten und gréBten gehéren zur Gattung Leucospis; vor 
allem die groBe L. gigas F, fiihrt neben der schwarzen Melaninzeichnung 
gelbes Pigment in der fiir Pterin typischen Ablagerungsweise. Daneben 
kénnten noch einige Gattungen kleiner Chalcididen Pterin entwickelt 
haben. 


y) Fam. Mutillidae. 
In dieser Familie ist bei M. indica L. 2 gelbes Pigment anzutreffen, 


das seiner Lagerung und seinem optischen Verhalten nach Pterin sein 
dirfte. 


0) Fam. Scoliidae. 

Die Arten der Gattung Scolia fiihren Pterin an vielen Stellen des Inte- 
guments, an denen es auch bei Vespa angetroffen wird, vor allem aber ist 
bei ihnen Pterin in den Abdominaltergiten 3 und 4 eingelagert, in denen 
die groBen abdominalen Tracheenblasen bis an die Hypodermis heran- 
reichen, Nach dem Xanthopterin-Nachweis bei Sc. hirta ScHRANK, bei 
der diese Zeichnung rein gelb ist, interessierte vor allem die groBe ameri- 
kanische Sc. ephippium Say., bei der die pterinfiihrenden Integument- 
stellen leuchtend rote Farbe besitzen. Doch zeigte sich schon bei der 
Extraktion mit Ammoniak, daB die rote Komponente des Pigments 
auch hier fest in der Cuticula sitzt. Der Trockenriickstand des ammonia- 
kalischen Auszugs wurde mit n/250 waBriger Salzsiure angerieben und 
diese Lésung an Aluminiumoxyd adsorbiert. Doch in dem erhaltenen 
Chromatogramm wurde keine Andeutung einer Anwesenheit von Erythro- 
pterin beobachtet, und nur Xanthopterin festgestellt. 


é) Fam. Tynnidae. 
Aus dieser kleinen Familie stand mir die groBe Art T'ynnus annulatus 
Key. zur Verfiigung, die eine ganz wespenartige Gestalt und Zeichnung 
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hat. Auch die Lagebeziehungen und die’ optischen Higenschaften ihres 
Pigments lassen auf Pterin schlieBen, und mittels der Adsorptions- 
methodik war der Xanthopterinnachweis leicht zu fiihren. 


€) Fam. Vespidae. 

Wenn auch einige Gattungen der Familie Vespidae im Gesamthabitus 
der Tiere teilweise stark von Vespa abweichen, so zeigen doch fast alle 
Vespiden das typische Bild der schwarzgelben Wespenzeichnung. Auch 
die topographischen Beziehungen dieser Zeichnung zu Strukturen des 
Gesamtk6rpers sind iiberall im wesentlichen die gleichen, und die Einzel- 
abweichungen der Zeichnungstypen der verschiedenen Gattungen von 
der Vespa-Zeichnung sind auf die Abanderungen des Gesamtbaues der 
Tiere zurtickzufiihren, indem mit der funktionellen Abwandlung der 
Sklerite, Muskeln und Tracheen auch die von diesen bedingten Zeichnungs- 
elemente entsprechend abgeandert wurden. Bei der chemischen Unter- 
suchung des gelben Pigments kann Xanthopterin iiberall nachgewiesen 
werden. 


Die Farbung und Zeichnung der amerikanischen Arten der Gattung Polistes, 
die der Gattung Vespa sehr nahesteht, ist von EnrEMAN (1904) vor allem im Hin- 
blick auf die Bildung geographischer Rassen und neuer Arten und im wesentlichen 
mit variationsstatistischen Methoden untersucht worden. Die chemische und 
histologische Untersuchung des gelben Pigmentes wurde sehr fliichtig und mit 
roher Methodik durchgefiihrt; zwar wurde im Hinblick auf die Arbeiten von 
Hopxtins die Méglichkeit einer Verwandtschaft des gelben Farbstoffs mit dem 
Zitronenfalterfarbstoff gepriift, doch wurde nicht einmal eine Andeutung einer 
solchen Beziehung gefunden. Enrmman hielt vielmehr nach ihren Léslichkeits- 
versuchen (mit konzentrierter Salpetersiure und dhnlichen Reagenzien!) den 
gelben wie auch den schwarzen Farbstoff von Polistes fiir Azofarbstoffe. Auch 
die Lagerung des Pterins in der Hypodermis ist nicht richtig beobachtet und die 
kristalline Natur der Granula nicht erkannt worden. Gut beschrieben wurde 
dagegen die Ausbildung der Zeichnung und die Lokalisation des schwarzen und 
des gelben Pigments. Dabei hat EnreMAn die Beziehung der Zeichnungselemente 
zu Strukturen des Wespenkérpers betont, doch hat sie, durch die Arbeit Townrs 
(1903) angeregt, lediglich die Beziehung einiger Muskelansiatze zur Melaninzeichnung 
klar erkannt und genauer beschrieben. Sie betont, da diejenigen Anteile der 
schwarzen Zeichnung, die selbst noch bei ganz hellen Tieren vorhanden sind und 
in der ontogenetischen Entwicklung als erste auftreten, iiber Muskelansatzen liegen. 
Der gelbe Farbstoff tritt nach Enreman bei allen Arten an den Hinterraéndern 
der Segmente und in den Seitenflecken auf, und die Autorin schlieBt daraus, daB 
die Lokalisation des gelben Pigments nur zur duferen Organisation des Wespen- 
kérpers in Beziehung stehe; diese Beziehung soll am Abdomen am klarsten zum 
Ausdruck kommen. Entreman hat die morphologischen Grundlagen der Pterin- 
lokalisation noch nicht erkannt und auf eine gemeinsame Basis zuriickgefithrt. 
Die ontogenetische Entwicklung der Zeichnung und der Pigmente verlauft bei 
Polistes nach EntEMANs Darstellung im allgemeinen genau so wie bei Vespa. Den 
wertvollsten Teil ihrer Arbeit bilden die variationsstatistischen Untersuchungen 
iiber die Korrelationen zwischen Ausbreitung und Verringerung der schwarzen 
Zeichnungselemente auf den verschiedenen Kérperbezirken. Sie hat festgestellt, 
da8 die Verringerung der gelben bzw. die Ausbreitung der schwarzen Zeichnungen 
auf allen Korperteilen positive Korrelation zeigt, daB also die Zeichnung einer 
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Wespe im allgemeinen als Ganzes variiert. AuBerdem sind wichtig ihre orien- 
tierenden experimentellen Versuche zur Beeinflussung der Zeichnung. ENTEMAN 
glaubt aus ihren Versuchen schlieBen zu kénnen, dafs Temperatur und Luftfeuchtig- 
keit einen groBen Einflu8 auf die Ausbildung der Zeichnung haben, indem niedere 
Temperatur die Menge des schwarzen Pigments erhoht und hohe Luftfeuchtigkeit 
seine starkere Ausbreitung begiinstigt. Dadurch soll das Vorkommen sehr dunkler 
Polistes-Arten und -Rassen in den nordlichen Kiistengebieten Amerikas erklart 
werden. Die von ENTEMAN beschriebene Reaktionsweise der Polistes-Zeichnung auf 
Temperaturreize stimmt im wesentlichen mit den Ergebnissen tiberein, die ScHLOTTKE 
(1926) bei der Untersuchung von Habrobracon erhielt. 

Zu ahnlichen Ergebnissen wie EntEMAN kam auch ZIMMERMANN (1931) 
bei der Untersuchung der Variabilitaét der Zeichnungen paldarktischer 
Vespiden, vor allem Polistes, Odynerus und Eumenes. Die Verdunklung 
und Aufhellung zeigt, wenn auch nicht bei allen Arten in gleicher Weise 
und Deutlichkeit, positive Korrelationen zwischen den verschiedenen 
Korperabschnitten. Die Ausbildung ahnlich gezeichneter Rassen von ver- 
schiedenen Arten und Gattungen am selben Ort macht wahrscheinlich, 
daB bestimmte Umweltfaktoren die Farbung und Zeichnung dieser Arten 
in gleicher Weise beeinflussen, so da deutliche Konvergenzen entstehen. 
Die Auffassung iiber die Wirkung von Temperatur und Feuchtigkeit ist 
bei ZIMMERMANN die gleiche wie bei ENTEMAN. 


7”) Fam. Psammocharidae (Pompilidae). 

Die Wegwespen haben ahnlich wie viele Sphegiden, die im nachsten 
Abschnitt behandelt werden, rofe Zeichnungen auf den Abdominal- 
segmenten 2, 3 und 4, manchmal nur auf den Tergiten, manchmal als Ringe 
rund um das Abdomen. Die Beziehungen dieser Zeichnungen zum 
Tracheensystem sind die gleichen wie bei den ahnlich gezeichneten Ich- 
neumoniden. Bei Saliws fuscus Kouu habe ich unter der rotbraunen 
Cuticula in der Hypodermis kein Pterin finden kénnen, hier wirkt also 
ebenso wie bei der im nachsten Abschnitt behandelten Ammophila allein 
ein Melanin als Pigment, in seiner Wirkung unterstiitzt von der Spiegel- 
wirkung der untergelagerten Tracheenblase. Bei Pompilus (Psammo- 
chares) viaticus L. jedoch findet sich in der Hypodermis ein mehr oder 
weniger dichter Schleier von Pterin, der bei Tieren, die in Glycerin-Wasser 
liegen, im Sonnenlicht schon bei schwacher Vergréerung gut zu erkennen 
ist. Bei Formen wie P. quadripunctatus F. endlich ist der rote Ring 


geschwunden und tiber den Tracheenblasen sind kleine gelbe Flecke ent- 
wickelt, die Xanthopterin fiihren. 


0) Fam. Sphegidae. 

Die groBe Mehrzahl der zahlreichen Gattungen und Arten dieser 
Familie ist sowohl in ihrer Gestalt als auch in ihrer Farbung den Ves- 
piden sehr ahnlich. Das gelbe Pigment enthalt. viel Xanthopterin, wie 
sich z. B. schon mit einem einzigen Tier von .Philanthus triangulum F. 
nachweisen 1i8t. Mit dem Trockenriickstand des ammoniakalischen 
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Auszugs aus dem Abdominalintegument eines einzigen Mannchens konnte 
sowohl die Rotfluoreszenz in 20% iger Schwefelsiure, also auch die Ad- 
sorption an Aluminiumoxyd aus wa8riger und methanolischer Salz- 
siure und die helle gelbgriine Fluoreszenz der Adsorbate beobachtet 
werden, womit Xanthopterin einwandfrei nachgewiesen ist; auch die 
Murexidreaktion wurde eindeutig erhalten. Auch die morphologische 
Analyse des Pigments der schwarzgelben Arten zeigt alle wesentlichen 
Merkmale des Pterinpigments. 

Von Interesse ist die Beobachtung, daB auch bei den Sphegiden in der 
Farbe des Pterinpigments ein ahnlicher Sexualdimorphismus autftritt, 
wie er bei Pieriden, z. B. bei G. rhamni, so haufig ist. Bei Philanthus 
coronatus F. z. B. zeigt das Mannchen neben dem Melanin ein kriaftig 
zitronengelbes, das Weibchen nur ein schwach weiBliches Pterin. Es 
wird also auch hier eine ahnliche geschlechtsbestimmte Steuerung 
bestimmter Stoffwechselvorginge zu vermuten sein, wie man sie fiir die 
Erklarung des Sexualdimorphismus der Pieridenpigmente annehmen muB. 

Bei Arten mit roter Zeichnung, z.B. Ammophila campestris JuR., wurde 
vergeblich nach Erythropterin gesucht. Der breite rotbraune Ring auf 
der vorderen Halfte des Abdomens dieser Art zeigt die gleichen morpho- 
logischen Beziehungen wie die entsprechenden Ringe bei Ichneumoniden 
und Pompiliden; er wird unterlagert von den groBen vorderen Tracheen- 
blasen. 


t) Fam. Apidae. 

Auch zwei heimische Apidengattungen, Nomada und Anthidium, haben 
_neben der schwarzen oder braunen Grundfarbe des Melanins gelbe Zeich- 
nungen, die dieselben Lagebeziehungen wie das Wespenpterin zeigen. 
Bei A. manicatum L. und N. fucata Pz. konnte in dem Farbstoff je eines 
Tieres durch die Rotfluoreszenz in 20% iger Schwefelsaure und das Ver- 
halten bei der Adsorption an Aluminiumoxyd Xanthopterin nachgewiesen 
werden. 

b) Ordn. Lepidoptera. 

Die Schmetterlinge wurden schon von Hopkins, BAER und UREcH 
auf das Vorkommen von ,,Pigmenten der Harnséuregruppe“ griindlich 
untersucht, doch wurde bei keiner anderen Familie aufer den Pieriden 
ein solches Pigment festgestellt. Dieses Ergebnis ist mit der neuent- 
wickelten Mikromethodik noch nicht eingehend nachgepriift worden. 

Die Pieriden sind die Insektengruppe, deren Pterine bis jetzt weitaus 
am besten untersucht sind, so daB sich alle unsere Kenntnisse tiber die 
Chemie der Pterine auf die Bearbeitung der Pieridenpterine griinden; 
dennoch wissen wir heute noch nicht, wie viele verschiedene Pterine bei 
den Pieriden vorkommen. Mit der fortschreitenden Verbesserung der 
Trennungsmethodik und bei Untersuchung neuer Objekte wird wohl noch 
manche Erweiterung der Liste der natiirlichen Pterine zu erwarten sein. 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 47 
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Zur Ubersicht iiber die bisherigen Ergebnisse der chemischen Bearbeitung 
der Pieridenpigmente ist die folgende Tabelle 2 beigegeben, in der die 
einzelnen seit 1925 untersuchten Pieriden und die in ihnen nachgewiesenen 
Pterine zusammengestellt sind. 


Tabelle 1. Vorkommen der bis jetzt bekannten Pterine 
bei den untersuchten Pieriden. 
(+++ =sehr viel, ++ = viel, + = wenig, (+) = Spur, + = kommt 
nicht vor, ? = noch nicht nachgepriift.) 


- o- | Xantho- | Guano- A A 
ie Preteens tee pterin Sonstige Pterine 
Pieris brassicae L. . .| +++ — — ? Anhydroleukopterin 
Gon. rhamni L. B . . «| ++ (+) +++ + Chrysopterin 
Gon. rhamni L. 2. . «| ++ (+) (+) oa Mesopterin 
Appias nero F. 3. . .| — +4+4+) ++ + Neues gelbes Pterin 
Appias drusilla. . . .| +++) (+) (+) —_— | Mesopterin, | Allopterin 
Catopsilia argante F. 3 — + pt + Neues gelbes Pterin 
Catopsilia statira 3 . .| ++ — ++ — Mesopterin ? 
Neues gelbes Pterin 
Colias edusa F. @. . .| — dice |S aes | a Neues gelbes Pterin 
Euchloe cardamines L. 3 ae 
rote Fligelspitzen. .| (+) |+++ + 4. 
weiBe Fliigelfliche .) +++ — | = ? 


Die Lagerung des Pieridenpigments in den Pieridenschuppen ist in 
ihren wesentlichen Ziigen schon beschrieben. Die Zeichnung und Zeich- 
nungsphysiologie der Pieridenfliigel bedarf jedoch noch einer griindlichen 
Bearbeitung. Eine solche war im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht 
beabsichtigt; diese Arbeit sollte vielmehr unter anderem auch fiir eine 
derartige Analyse Grundlagen geben, Zwar ist die Pieridenzeichnung in 
alterer Zeit von Dixry (1894) unter vergleichenden Gesichtspunkten 
beschrieben worden, doch geniigt diese Arbeit in ihrer Methodik und Ziel- 
setzung den heutigen Anforderungen nicht mehr. Eine brauchbare 
neuere Untersuchung, in der die Zeichnungen dieser Familie im Hinblick 
auf die Untersuchungen an anderen Lepidopteren-Familien einer griind- 
lichen vergleichenden Analyse unterzogen worden’ waren, liegt bisher 
nicht vor; Strrerr (1929) und Scawanwirscu (1924) haben in ihren 
Untersuchungen iiber das Nymphalidenschema lediglich angegeben, daf 
dieses auch fiir die Pieridenzeichnung teilweise Giiltigkeit habe. Doch 
trifft diese Feststellung ohne weiteres nur fiir die schwarzen Elemente der 
Zeichnung zu, die wohl dem Querbindensystem der Nymphaliden ent- 
sprechen diirften. Wieweit die Verteilung der verschiedenen Pterine 
denselben. Formgesetzen gehorcht, ob sie zur selben Zeit und in gleicher 
Weise determiniert wird, wie die Elemente der schwarzen Melanin- 
zeichnung, ist noch ungeklairt. Die Erscheinungsformen der Pterin- 
zerchnung auf den Pieridenfliigeln lassen sich anscheinend nur schwer 
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zusammen mit der Melaninzeichnung durch ein und dasselbe Schema 
vollig erklaren. 

Wie im letzten Hauptabschnitt dieser Arbeit gezeigt wird, bedeuten Melanin- 
bildung auf der einen und Pterineinlagerung auf der anderen Seite zwei vollig 
entgegengesetzte und einander normalerweise ausschlieBende Verhaltensweisen im 
Stoffwechsel der Hypodermiszellen. Zwischen der Bildungsperiode des Melanins 
und der des Pterins liegt zudem ein grofer zeitlicher Abstand. Daraus laBt sich 
vermuten, daB neben den Vorgangen, die die Elemente der Melaninzeichnung 
festlegen und sie von der groBen Flache der ,,Grundfarben‘‘ abgrenzen, noch andere 
Vorgange im Fligel ablaufen kénnten, die die Areale der einzelnen Pterinpigment- 
gemische bestimmen. Daf eine derartige Auffassung nicht ganz unwahrscheinlich 
ist, zeigt die Arbeit von KOHLER und FeLporro (1935), die im Puppenfliigel von 
Vanessen wahrend der ganzen Entwicklungsdauer bis zur schliipfenden Imago 
sensible Perioden fiir die verschiedenartigsten Entwicklungsablaufe nachgewiesen 
haben. 


Die chemische Methodik, die die Erfassung von Unterschieden der 
Pigmentgemische verschiedener Fliigelareale erlaubt, ist in ihren Grund- 
lagen entwickelt. Als Beispiel sei hier die Untersuchung iiber die Ver- 
breitung des Erythropterins auf den Fliigeln von Gonepteryx rhamni — 
erwahnt, deren Durchfiihrung an anderer Stelle (BECKER und ScHOéPrF 
1936) ausfiihrlich dargestellt wird. Diese Untersuchung, bei der die 
Mikroadsorption an Aluminiumoxyd verwandt wurde, hat ergeben, 
da8 das Erythropterin beim Mdnnchen nicht nur, wie zuerst vermutet 
wurde, im Discoidalfleck entwickelt ist, sondern auch auf der rein hell- 
gelben Fligelflache dem Xanthopterin beigemengt ist, wenn auch nur zu 
einem sehr geringen Prozentsatz. Beim Weibchen dagegen konnte Ery- 
thropterin nur im Discoidalfleck nachgewiesen werden. Zugleich ergibt 
sich aus dieser Untersuchung, daB bestimmte Zeichnungselemente, so 
hier der Discoidalfleck, sowohl in der Melanin- wie in der Pterinzeichnung 
eine Rolle spielen kénnen. Denn der Discoidalfleck ist bei vielen Pieriden 
schwarz, und auch bei Gonepteryx sind in ihm melaninfiihrende Schuppen 
entwickelt. AuBerdem hebt er sich von der iibrigen Fliigelflache deutlich 
durch den hohen Gehalt seiner Schuppen an Erythropterin ab. Es 
scheint also, als ob hier derselbe Vorgang auf dem Umweg tiber die Beein- 
flussung der Schuppenbildungszellen zwei ganz verschiedenartige Prozesse 
bestimmen kénnte, indem er einmal die Determination bestimmter 
Zellen zur Melaninbildung und zweitens die Determination benachbarter 
Zellen zu verschiedenen Formen des Pterinstoffwechsels bewirkt. 


c) Ordn. Neuroptera. 


In dieser Ordnung fallen die Arten der Gattung Ascalaphus aus der 
Fam. Myrmeleontidae (Ufam. Ascalaphinae) durch ihre schén gezeich- 
neten Fliigel auf, die bei fliichtiger Beobachtung den Fliigeln von Lepido- 
pteren so sehr ahneln, daB als deutsche Bezeichnung fiir diese Tiere der 
Name Schmetterlinghajt gebrauchlich ist. Die Grundfarbe ihrer glasartigen 
Fliigelmembranen, die zwischen dem Fliigelgeader sichtbar wird, ist eine 
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schwach braunliche Triibung. Diese verdichtet sich an bestimmten Stellen 
zu dunkelbraunen Flecken, die das eine Hauptelement der eigentlichen 
Zeichnung bilden. Den zweiten Bestandteil dieser Zeichnung stellt die 
Pterinzeichnung dar, die in Form bestimmter weiBlichgelber Fleckmuster 
vor allem in den basalen Abschnitten der Fliigel entwickelt ist. Die 
Dichte des Pigments in den einzelnen Flecken ist verschieden und bei den 
kleineren Flecken am geringsten. Das Muster dieser aus Grundfarbe, 
dunklen und hellen Flecken bestehenden schwarz-gelben Zeichnung 
ist fiir jede einzelne Art der Gattung verschieden und charakteristisch. 

Auf Querschnitten durch die Fligel sieht man, da der Farbstoff 
den schmalen Raum zwischen den beiden Lamellen der Fliigelmembran 
villig erfiillt, also in der Hypodermis abgelagert wurde, die diese Membran 
ausgeschieden hat. Ob die Hypodermis der oberen und der unteren 
Lamelle sich dabei verschieden verhalt, konnte nicht festgestellt werden. 
Das optische Verhalten der Pigmentschicht ist-das gleiche, das man bei 
Vespa beobachtet. Auch am Korper des Tieres, vor allem aber auf den 
Beinen, sind Flecken gelber Zeichnung entwickelt. : 

Die chemische Untersuchung des Pigments wurde bei zwei Arten, 
A. libelluloides Sco. und A. macaronius Scop. var. kolyvanensis LxM. 
durchgefiihrt; sie ist an anderer Stelle (BroKER und ScHOprF 1936) aus- 
fiihrlich dargestellt. Xanthopterin wurde dabei mit allen zur Verfiigung 
stehenden Methoden einwandfrei nachgewiesen. Daneben wurde ein 
farbloser Korper kristallisiert erhalten, der-nach seinen chemischen 
Kigenschaften mit Allopterin identisch sein diirfte. 

Kine weitere Neuropteren-Gattung, die Pterinpigmente fiihrt, wurde 
nicht gefunden. 


d) Ordn. Rhynchota. 

Unter der groBen Menge Wanzen und Cicaden, deren Pigmente auf 
Pterin untersucht wurden, konnte bis jetzt Pterin nur bei einer einzigen 
Art nachgewiesen werden. Es ist dies die schéne groBe chinesische 
Singcicade Gaeana maculata Far. (Unter-Ordn. Homoptera; Fam. Cicadi- 
dae) aus Siidostasien. Die Grundfarbe ihres Kérpers ist ein sehr dunkles 
Braun, die Grundfarbe ihrer Fliigel ist heller und nach der Spitze fast 
graubraun; die Adern sind dunkler braun gezeichnet. Diese diistere 
Farbung wird unterbrochen von hellen Flecken und Zeichnungen auf 
Rumpf und Fliigeln. Die Lagebeziehungen der Flecken auf dem Kopf 
und dem Thorax konnten an den trockenen Sammlungsexemplaren nicht 
genau festgestellt werden; jedenfalls fanden sich bei dem untersuchten 
Stick darunter Hohlraume. Die gelben Zeichnungen des Abdomens 
sind auf die Hinterrandduplikaturen beschrankt, die an einigen Tergiten 
ausgebildet sind. Jeder Vorderfliigel tragt 5, jeder Hinterfliigel 2 gelbe 
Flecken, deren Farbstoff genau wie bei Ascalaphus in dem engen Raum 
zwischen den beiden Chitinlamellen des Fliigels eingelagert ist. Ebenso 
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_wie dort zeigt er auch die typischen optischen Eigenschaften des Pterin- 
pigments: schwach gefarbte Granula im durchfallenden Licht, im auf- 
fallenden ein leuchtendes Band und im Polarisationsmikroskop kleine 
aber deutliche pleochroitische Kristallite. Da diese Cicade zur Zeit sehr 
schwer zu beschaffen ist, stand zur chemischen Untersuchung nur ein Tier 
zur Verfiigung, mit dem aber trotz der sehr geringen Farbstoffmenge der 
Nachweis von Xanthopterin eindeutig gefiihrt werden konnte. 

Der gréBere gelbe Fleck des einen Hinterfliigels wurde im Spitzréhrchen mit 
0,03 com 2n Schwefelsiure ausgezogen. Die Lésung war farblos und fluoreszierte 
unter der Analysenlampe dumpf rot. Der entsprechende Fleck des anderen Hinter- 
fligels wurde mit einem Tropfen Salpetersiure 1:1 ausgezogen und auf dem 
Wasserbad eingedampft. Dabei wurde ein gelbroter Riickstand erhalten, der sich 
bei Betupfen mit Ammoniak purpurrot farbte. Alle tibrigen gelben Flecken der 
Fligel wurden zusammen mit Ammoniak extrahiert und die Lésung im Exsikkator 
eingedunstet. Dieser Riickstand wurde mit 1 cem 0,01 %iger methanolischer Salz- 
sdiure verrieben und die erhaltene farblose Lésung im Mikroadsorptionsrohr durch 
Aluminiumoxyd gesaugt. Im obersten Teil der Saule waren Verunreinigungen 
adsorbiert, aber 5mm unter der Oberflache begann die 7mm breite, im ultra- 
violetten Licht gelbgriin fluoreszierende Xanthopterinzone. Der beim Ausziehen 
mit der methanolischen Salzsaure hinterbliebene Riickstand wurde dann mit 
0,5 cem n/250 waBriger Salzsture angerieben. Nach der Adsorption der dabei 
erhaltenen L6sung fluoreszierte die ganze Aluminiumoxydsaule, 2mm unter der 
Oberflache beginnend, bis unten hin hell gelbgriin. , 

Nach dem Ergebnis des eben dargestellten Untersuchungsgangs ist 
also Xanthopterin sicher nachgewiesen durch die Murexidreaktion, die 
Fluoreszenz in 20%iger Schwefelsiure und das typische Adsorptions- 
verhalten. 

- Auch bei der bolivianischen Cicade Tettigonia dilectula (Fam. Jassidae) 


k6énnte Pterin entwickelt sein. 


e) Ordn. Diptera. 


Zur Untersuchung von Dipteren auf Vorhandensein von Pterin er- 
schienen vor allem die Falle von Wespenmimikry verlockend und aus- 
sichtsreich, die besonders in den Familien der Conopiden und Syrphiden 
so zahlreich sind. 

Vor allem bei den Oonopidae ist das Erscheinungsbild dem der Wespen 
auBerordentlich ahnlich, da auch bei ihnen die gelbe Farbe im wesentlichen 
auf die gut entwickelten Hinterrandduplikaturen der Abdominalsegmente 
beschrankt ist. Doch ist in diesen keinerlei Pterin anzutreffen, und ihre 
gelbe Farbe beruht allein auf gelbem Chitin. Die Lokalisation von 
Zeichnungsmelanin folgt hier denselben Gesetzen wie bei Vespa, und damit 
ist auch die Zeichnung von denselben Faktoren bestimmt. Doch es fehlt 
dem Organismus die Fahigkeit, Pterin in solche Stellen der Hypodermis 
einzulagern, an denen die morphologischen Vorbedingungen dazu gegeben 
sind. Die Conopiden kénnen danach mit denjenigen Ichneumoniden, 
Pompiliden und Sphegiden, die zwar gelbe oder rétliche Zeichnungen 
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haben, aber kein Pterinpigment einlagern kénnen, zu einer Gruppe 
zusammengefakt werden. Diese Gruppe ist dadurch gekennzeichnet, 
daB ihre schwarzen Zeichnungselemente durch dieselben morphologischen 
Beziehungen festgelegt werden wie die Elemente der Wespenzeichnung. 
Aber die hellen Teile des Zeichnungsmusters werden nicht durch Kinlage- 
rung eines Pigments hervorgehoben. Solche Zeichnungen k6nnen rein 
morphologisch als unvollkommene Vorlaufer der Wespenzeichnung auf- 
gefaBt werden. : 

Die mannigfachsten Beispiele von Hymenopterenmimikry bieten unter 
allen Dipteren die Syrphidae, deren Unterfamilien verschiedenen Bienen, 
Hummeln und Wespen ahnlich gezeichnet sind. Die Ubereinstimmung 
der Arten, die Wespen imitieren, mit ihren Vorbildern ist jedoch nicht 
so groB wie bei den Conopiden, da bei den Syrphiden die hellen Elemente — 
weniger auf Hinterrandduplikaturen, als auf Flecken und Querbinden tiber 
Tracheenblasen lokalisiert sind. Bei den meisten dieser Arten erkennt 
man auf den ersten Blick, daB ihre gesamte Zeichnung lediglich auf dem 
Gegensatz zwischen Zeichnungsmelanin und Grundfarbe beruht. Doch 
gibt es heimische Arten, bei denen neben tief schwarzem Melanin auch 
leuchtend zitronengelbe Binden entwickelt sind, wie z. B. Sphaerophoria 
scripta L., Chrysotoxum bicinctum L. und Syrphus ribesii L. Doch ist 
bei diesen drei Arten in der Hypodermis keinerlei kristallines Pigment 
zu finden, und sie verlieren die gelbe Farbe ihrer Ringe schon véllig bei 
der Aufbewahrung in Alkohol, der sich tief gelb farbt. Offnet man ein 
frisches Tier, so zeigt sich, daB alle Gewebe des K6rperinnern mit einem 
leuchtend gelben Farbstoff véllig durchtrankt sind, der an ungefarbten 
Stellen der Cuticula nach auBen durchscheint und dadurch ein Pigment 
vortaéuscht. Etwas anders liegen die Verhaltnisse bei Xanthogramma 
ornatum Mmic., einer Art, die ebenfalls eine auffallige schwarz-gelbe 

' Wespenzeichnung besitzt. Zwar ist auch bei ihr der gelbe Kérperfarbstoff 
vorhanden, doch liegt auBerdem in der Hypodermis da, wo sich die gelben 
Anteile der Zeichnung befinden, ein fein kristallines gelbes Pigment, das 
in Alkohol und Ather unléslich ist, aber von n/2 Ammoniak ausgezogen 
wird. Doch lie sich durch Adsorption an Aluminiumoxyd Xanthopterin 
nicht nachweisen, und da zur Untersuchung insgesamt nur zwei Tiere 
zur Verfiigung standen, war eine priparative Aufarbeitung nicht mdéglich. 
Uber die Natur dieses gelben Pigments laBt sich also noch nichts sagen. 

Neben Syrphiden mit schwarz-gelber gibt es auch solche mit schwar- 
weifer Zeichnung, und unter diesen schien vor allem Lasiopticus pyrastri 
L. wegen der Gréfe ihrer hellen Flecken, in die ein silbrig weiBes Pigment 
eingelagert ist, zur Untersuchung geeignet. Die Lokalisation dieses 
Pigments ist sehr &hnlich der Lokalisation von Pterinpigment. Am 
Kopf findet es sich in der Hypodermis unter den Wangen und in den 
seitlichen Teilen der Stirn, unter denen unmittelbar groBe lufterfiillte 
Raume liegen. Am Thorax ist es nur im Halterenknopf zu finden. Auf 
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dem Abdomen ist auf dem zweiten Tergiten seitlich ein Paar ei- oder 
bohnenférmiger, auf dem dritten und vierten Tergiten je ein Paar hantel- 
formiger weiBer Spiegelflecke entwickelt. AuBerdem fiihren die Hinter- 
rander der Tergite 4, 5, 6 und 7 in schwach entwickelten Duplikaturen 
das weiBe Pigment. Auf den Sterniten ist das Pigment vor allem an 


_ ihren Randern, aber auch weiter nach der Mitte zu als zarter Kristall- 


schleier eingelagert. Es liegt als diinne Schicht regellos gelagerter Kristall- 
chen in der Hypodermis und bewirkt so durch Reflexion ahnlich wie 
das Guanin in den Fischschuppen usw., den silbrigweiBen Glanz; der 
besonders in den Spiegelflecken des Abdomens gut zur Wirkung kommt. 
Die optischen Eigenschaften der feinen Kristallchen sind gleichfalls 
denen des Pterinpigments sehr ahnlich. Eine Erklarung der Form der 
_ Spiegelflecke, die wie die Flecke bei anderen Syrphiden Beziehungen 
zu unterliegenden Tracheen erkennen lassen, kann auf Grund der nur 
kurzen Untersuchung nicht gegeben werden. Die chemische Unter- 
suchung ist an anderer Stelle (BECKER und Scu6PF 1936) ausfiihrlich dar- 
gestellt. Es wurde dabei ein farbloser, in sch6nen Plattchen kristallisierter 
_ Korper erhalten, der nach seinen chemischen Eigenschaften in die Purin- 
bzw. Pteringruppe gehort. Er ist dem neuen kristallisierten Pterin aus 
Ascalaphus (Allopterin) sehr ahnlich und gehort vielleicht mit diesem 
zusammen zu einer Pteringruppe. 
In der Fam. Tipulidae gibt es eine heimische Art, Pachyrrhina crocata 
L., die neben kleineren gelben Flecken, die auf dem Thorax tiber Hohl- 
raumen liegen, vor allem auf dem Abdomen auffallende gelbe Querbander 
trigt, so daB sie aus einiger Entfernung gewissen Ichneumoniden ahnlich 
sieht. Diese breiten gelben Binden, beim Mannchen auf dem dritten bis 
fiinften Ring, beim Weibchen auf dem dritten bis sechsten Ring, liegen 
tiber Hohlraumen, die im vorderen Teil des Abdomens entwickelt sind. 
Beim Mannchen finden sich noch auf dem sechsten Tergit, beim Weibchen 
auf dem siebenten und achten Tergit seitliche gelbe Flecke, Auch in 
diesen gelben Zeichnungen wurde zunachst Xanthopterin vermutet. 
Doch zeigte schon die mikroskopische Untersuchung, daB die gelbe 
Farbe ganz auf die homogen gelb gefarbte Cuticula beschrankt ist. 
Darunter liegt allerdings in der Hypodermis an vielen Stellen eine fein- 
kristalline Substanz, die da, wo-sie entwickelt ist, die Wirkung der gelben 
Cuticularfarbe durch Reflexion steigert. 


Auch bei der chemischen Bearbeitung wurde in der Hypodermis kein gelbes 
Pigment gefunden. Die Kristalle, die darin liegen, lésten sich verhaltnismaBig 
schwer in Ammoniak. Der Trockenriickstand der ammoniakalischen Extrakte 
aus den Integumenten von etwa 70 Tieren wurde in 0,1 ccm n/10-Natronlauge 
aufgenommen und dabei eine gelbliche, im ultravioletten Licht fast nicht fluores- 
zierende Lésung erhalten. Diese wurde auf dem siedenden Wasserband mit 0,1 ccm 
2n-Salzsiure versetzt, worauf sie sich sofort triibte und bald wetzsteinformige 
Kristalle ausschied. Diese wurden nach dem Erkalten abzentrifugiert, gewaschen 
und in 0,075 ccm 1 n-Soda bei 100° geldst. Die farblose Lésung, die auch unter 
der Quarzlampe nicht fluoreszierte, schied nach dem Erkalten langsam ein farbloses 
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Natriumsalz in feinen Nadelchen aus. Eine Lésung dieser Nadelchen reduzierte 
ammoniakalische Silbernitratlésung in der Kalte sofort. Aus dem Rest der Lésung 
des Natriumsalzes wurden durch Ansauern mit Salzsiure wieder die Kristalle der 
freien Verbindung erhalten. Diese verhielten sich bei der Murexidreaktion genau 
wie Harnsaure, die im Parallelversuch gepriift wurde. 


Nach diesem Verhalten bei der Murexidreaktion, der Kristallisation aus 
warmer Salzsaure, der Bildung der farblosen Nadeln des Natriumsalzes, 
dem Fehlen jeglicher Fluoreszenz der schwach alkalischen Lésungen 
und der geringen Léslichkeit in Ammoniak scheint die Annahme berech- 
tigt, daB die Kristalle in der Hypodermis von Pachyrrhina aus Harnsdure 
bestehen. Doch ist eine solche Ablagerungsweise, wie sie hier angetroffen 
wird, fiir Harnsiure untypisch, da Harnsdéure sonst immer an Orten 
starken Stoffwechsels abgelagert wird (vgl. Abschnitt F 3 b). 


f) Ordn. Odonata. 


Bei vielen Libellen trifft man ein zitronengelbes Pigment, das in seiner 
Lokalisation und seinem makroskopischen Aussehen stark an Pterin 
erinnert. Bei einigen Arten der Fam. Aeschnidae, so z. B. bei Gomphus 
vulgatissimus L., Cordulegaster bidentatus Smuys und C. annulatus Latr. 
ist es neben schwarzem Melanin das einzige Pigment, so daB eine aut- 
fallige schwarz-gelbe Zeichnung des ganzen Tieres entsteht. Bei anderen 
Arten, auch bei solchen der Fam. Libellulidae und Agrionidae, ist das 
gelbe Pigment nur an bestimmten kleineren Stellen des Integuments ent- 
wickelt, wihrend die Mehrzahl der Stellen, die bei Gomphus und Cordule- 
gaster gelb sind, vor allem bei den Aeschniden und Agrioniden von dem 
bekannten blauen oder griinen Pigment eingenommen werden, das beim 
frischen Tier schén emailleartig durch die Cuticula durchschimmert. Die 
Ablagerung sowohl des gelben als auch des griinen und blauen Pigments 
in der Hypodermis ist gleichfalls sehr 4hnlich der Ablagerung von Pterin; 
gegen das Korperinnere werden diese Pigmente jedoch von einer Schicht 
tief dunkelbrauner Pigmentgranula iiberdeckt, so daB sie nach innen hin 
optisch isoliert und und dadurch immer im auffallenden Licht vor einem 
dunklen Hintergrund erscheinen.' Bei mikroskopischer Betrachtung des 
gelben Pigments ergibt sich, daf es nur ganz schwache Andeutungen 
auBerst fein kristalliner Struktur zeigt und sich dadurch deutlich von 
Pterin unterscheidet. Dieser Befund wurde durch die chemische Unter- 
suchung bestétigt. Es ergab sich bei allen Untersuchungsmethoden 
keinerlei Bedeutung fiir die Anwesenheit von Xanthopterin, obwohl die 
Léslichkeitseigenschaften des Pigments denen des Xanthopterins ahnlich 
sind und auch schwache Murexidreaktion erhalten wurde. 


Das griine und das blaue Pigment erscheinen auf Schnitten in der Durchsicht 
schwach braunlichgelb, genau so wie das gelbe. Im polarisierten Licht ist nur ein 
ganz schwaches Aufleuchten gerade erkennbar, sie sind also ebenso wie das gelbe 
Pigment nicht deutlich kristallin. Erst bei Auflicht im Dunkelfeld ist die griine 
oder blaue Farbe wieder erkennbar und bleibt auch beim Balsampraparat erhalten. 
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Lést man die Pigmente in verdiinntem Ammoniak, so erhalt man eine Lésung, 
in der keinerlei griiner oder blauer Farbstoff nachgewiesen werden kann. Demnach 
kénnen diese Farben nicht auf Farbstoffe zuriickgefiihrt werden, sondern sind 
physikalischer Natur. Das Odonatenpigment ist in allen seinen morphologischen 
und optischen Eigenschaften dem blauen Pigment von Phelswma ( Reptilia, Gecko- 
nidae), das von ScumipT (1912) eingehend beschrieben ist, auBerordentlich ahnlich. 
Es ist wie dieses ein Strukturpigment, d. h. seine Farbwirkung ist an die submikro- 
skopische Feinstruktur des als Pigment abgelagerten, an sich farblosen oder farb- 
schwachen Kérpers gebunden. Uber die Chemie dieses Pigments kann bis jetzt 
nur gesagt werden, daf} es kein Guanin ist, wie das entsprechende Reptilienpigment, 
da es sich in verdiinntem Ammoniak gut lost; seine Zugehérigkeit zur Purin-Pterin- 
gruppe scheint aber doch wahrscheinlich zu sein. 


Ich hoffe nach Beschaffung gréBerer Materialmengen ausfiihrlicher 
uber dieses interessante Pigment berichten zu kénnen. 


g) Ordn. Orthoptera. 


Bei Orthopteren ist mir kein Pigment bekannt, das seiner Lokalisation nach 
Pterin sein kénnte. Zwar gibt FaBre (1863) in seiner Untersuchung iiber die Urat- 
_ ®usscneiaung des Fettkérpers an, er habe bei verschiedenen Orthopteren, z. B. bei 
_ Ephippigera vitium Sxurv., neben Harnsaure ein gelbes Pigment der Purinreihe 
_ gefunden. Doch Curnor (1895) widerspricht dieser Angabe. Nach meinen eigenen 
Beobachtungen scheint bei Acridiiden alles gelbe Pigment in Alkohol und Ather 
Idslich zu sein, ist also wohl Carotinoid; im Fettkérper dagegen kann man mit 
Hilfe der Murexidreaktion immer Purin, wohl Harnsaure, nachzuweisen. Bei 
Tettigoniiden jedoch, z. B. bei Platycleis (Metrioptera) roeselii Hes., findet sich 
in der Hypodermis gelbes und weiBes Pigment, das in organischen Lésungsmitteln 
unléslich ist und auch ahnlich den Pterinen kristallisiert ist. Doch ist seine Lokali- 
sation fiir Pterin ganz und gar untypisch, denn es findet sich tiberall und tiber 
jedem Gewebe in der Hypodermis und ist an den braunen Stellen nur deshalb 
nicht sichtbar, weil es dort von braunem Pigment iiberdeckt ist. Die chemische 
Untersuchung ergab deutliche Murexidreaktion; doch ist es unméglich, die Integu- 
mente von den letzten Resten des Fettkérpers zu befreien, so daB die Murexid- 
reaktion auch durch dessen Harnsauregehalt erklart werden kann. Die Léslichkeits- 
verhaltnisse und die blaue Fluoreszenz der sodaalkalischen Lésungen des kristallinen 
Korpers aus der Hypodermis sprechen allerdings nicht gegen seine Zugehérigkeit 
zur Purin- oder Pteringruppe. Nach dem Adsorptionsverhalten ist das gelbe Pigment 
jedoch mit Xanthopterin oder einem der iibrigen bekannten gelben Pterine bestimmt 
nicht identisch. Die Entscheidung tiber die Natur dieses Pigments mu einer 
genauen Spezialuntersuchung vorbehalten bleiben. 


h) Ordn. Coleoptera. 


Bei den Kafern gibt es eine groBe Zahl von Arten mit weiBen oder gelben Zeich- 
nungen, die dem unbewaffneten Auge als Pterinzeichnungen erscheinen kénnten. 
Doch hat sich gezeigt, daB Wei8 immer als optische Farbe aufzufassen ist und 

_entweder durch einen dichten Filz feinster Harchen oder durch vollig farb- und 
inhaltslose Schuppen verursacht wird. Dies ist auch bei den Scarabaeiden ( Arthia 
punctata, Graphipterus serrator) der Fall, bei denen TOWER (1903) weiBes Pigment 
in den Schuppen beobachtet haben will. Gelbe Zeichnungen sind immer auf diffuse 
Gelbfarbung des Chitins zuriickzufiihren, auch dann, wenn die Farbe auf Schuppen 
oder Haare beschrankt ist. 


\ 
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3. Riickblick iiber die Verbreitung des Pterinpigments. 

Wie aus den vorstehenden Einzeldarstellungen hervorgeht, hat sich 
bei der Untersuchung der einzelnen Insektenordnungen Pterinpigment 
nur bei den vier Ordnungen der Hymenoptera, Lepidoptera, Neuroptera 
und Rhynchota sicher nachweisen lassen und ist vielleicht auch bei 
Dipteren vorhanden, wahrend bei Orthopteren vielleicht verwandte Stoffe, 
aber bestimmt keine echten Pterine vorkommen. Ob sich dartiber hinaus 
noch bei einer der anderen Ordnungen Pterinpigment wird auffinden 
lassen, erscheint mir nach den Erfahrungen bei meiner Suche zweifelhaft. 
Sein Vorkommen erscheint also auf den ersten Blick etwas vereinzelt 
und auf bestimmte, in sich geschlossene systematische Gruppen beschrankt. 
Daraus kénnte der SchluB gezogen werden, daB das Pterinpigment da, 
wo es auftritt, nur ein zufalliges Stoffwechselprodukt sei und keinerlei 
allgemeine Bedeutung besitze. Doch wird diese Auffassung schon da- 
durch widerlegt, daB die vier groBen Ordnungen, in denen es bestimmt 
nachgewiesen ist, nicht in einem niheren verwandtschaftlichen Verhaltnis 
zueinander stehen. 

Ks ist nicht wahrscheinlich, da8 eine so eigenartige und abgeschlossene 
Klasse von komplizierten Naturstoffen bei vier weit auseinanderstehenden 
Insektenordnungen, und innerhalb dieser Ordnungen meist nur ‘bei einer 
Familie, gebildet werden kann, ohne daf ihre unmittelbaren Vorstufen 
auch bei den anderen Ordnungen und bei nahe verwandten Familien 
vorhanden waren. Die Vorstufen des Pterinpigments diirften vielmehr bei 
allen Insekten vorhanden sein und nur das Zusammenspiel zwischen 
den lokalen Bedingungen in der Hypodermis und der allgemeinen Steue- 
rung des Stoffwechsels, das zur Ablagerung als Pigment nétig ist, wird 
nur bei gewissen Ordnungen und Familien verwirklicht. Da die Pterin- 
kérper viel weiter verbreitet sind, als ihr Vorkommen als Pigment das 
vermuten lit, wird ja durch ihren Nachweis im Wirbeltierharn und. 
in Wirbeltierorganen und durch ihre Bedeutung als Erginzungsstoff fiir 
den jungen Saéugerorganismus bewiesen. Nach dieser Entdeckung scheint 
die Annahme berechtigt, dafs das Vorkommen der Pterine iiberall im 
Tierreich zu erwarten ist. 

An dieser Stelle mu8 noch auf eine Beobachtung hingewiesen werden, 
die bisher noch nicht ausdriicklich betont wurde. Bei allen Insekten, 
bei denen Pterin als Pigment angetroffen wurde, ist es nur bei den 
Imagines als Pigment entwickelt, und bisher in keinem Fall bei einer 
Larve oder als Puppenpigment nachgewiesen worden. In diesem Zu- 
sammenhang muB weiterhin festgestellt werden, da& Pterin bisher nur 
in einem einzigen Fall, bei Gaeana, bei einem hemimetabolen Insekt 
nachgewiesen werden konnte, und auch bei diesem nur beim Volltier. 
Demnach scheint Pterin nur nach villiger Beendigung der Metamor- 


phose, in der es u.U. eine Rolle spielen kénnte, zur Ablagerung zur 
Verfiigung zu stehen. 
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Die Bedeutung des Pterinpigments fiir die Farbung und Zeichnung 
der einzelnen Ordnungen, bei denen es vorkommt, ist verschieden. Am 
groBten ist sie fiir die Hymenopteren, als deren typische Zeichnung die 
Wespenzeichnung im weiteren Sinne aufgefaBt werden kann, die auf 
der Kontrastfarbung Schwarz-Gelb beruht, und die fast iiberall so sch6n 
die Abhangigkeit ihrer beiden Elemente von dem Gesamtbau des Insekten- 
k6rpers zeigt. Pterin ist bei der Mehrzahl der Hymenopterenfamilien, 
insbesondere bei den gréBeren Familien der Apocriten, entwickelt und 
ist anscheinend neben dem Melanin das einzige Pigment, das den Hymeno- 
pteren zur Verfiigung steht. 

Fiir die Farbung und Zeichnung der Lepidopteren als Gesamtheit 
hat Pterin dagegen nur eine viel geringere Bedeutung, da es anscheinend 
nur bei der einen Familie der Pieriden vorhanden ist, wenn es auch bei 
dieser Familie seine héchste Entwicklung und Differenzierung erreicht. 
Noch weiter tritt das Pterinpigment zuriick bei den Newropteren und 
bei den Rhynchoten, bei denen es fiir den Gesamtcharakter der Farbung 
und Zeichnung der ganzen Ordnungen nur eine geringe Rolle spielt. 

Lokalisation, Lagerung und optisches Verhalten des Pterinpigments 
sind bei allen untersuchten Insekten gleich, so daB die bei Vespa gefun- 
denen Gesetzmapigkeiten tiberall bestatigt sind, wo bisher Pterin als Pigment 
angetroffen wurde. 

Bei den Odonaten sind gelbe, griine und blaue Strukturpigmente in 
der Hypodermis entwickelt, deren topographische Beziehungen zu den 
Organen des K6rperinnern denen der Pterine ahnlich sind; die als Pigment 
wirksamen Substanzen scheinen chemisch den Pterin- und Purinkérpern 
nahezustehen. _ 

Nur in einem einzigen Falle, bei der Tipulide Pachyrrhina crocata, 
wurde bisher in der Hypodermis eines Insekts an Orten, deren topo- 
graphische Beziehungen eigentlich die Ablagerung von Pterin vermuten 
lieBen, eine Substanz angetroffen, die sich nicht von Harnsdure unter- 
scheiden lief. 


E. Physiologie der Wespenzeichnung und des Zeichnungsmelanins. 
1. Die Bedeutung der einzelnen Pigmente fiir die Wespenzeichnung. 
a) Das Zeichnungsmuster als Ergebnis der M elaninlokalisation. 


‘Die einzelnen Pigmente der Wespen haben fiir das Zustandekommen 
und die Wirkung der Zeichnung verschiedene Bedeutung. Bei der Be- 
sprechung der Ontogenie der Zeichnung wurde gezeigt, dafs beim Schliipfen 
des Tieres noch kein Pterin zu sehen, das Zeichnungsmuster aber bereits 
ausgebildet ist, da das Zeichnungsmelanin die ihm zukommenden Flachen 
schon vollig bedeckt. Die frisch geschliipfte Wespe besitzt also ein voll- 
stdndiges Zeichnungsmuster, das in gleicher Weise gegliedert ist wie das des 
ausgefarbten Tieres, aber lediglich den schwachen Kontrast zwischen dem 


® 
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schwarzen Melanin der Zeichnung und dem braunlichen Melanin der 
Grundfarbe zeigt. Das Zeichnungsmuster ist allein durch die Lokalisation 
des Zeichnungsmelanins vollkommen bestimmt, die auffallige Wirkung 
der vollen Zeichnung ist damit allerdings noch nicht erreicht. 

Derartige Zeichnungen sind bei den Hymenopteren weit verbreitet. 
Besonders bei Betrachtung pterinfreier oder pterinarmer Verwandter von 
solchen Formen, die reichlich Pterin entwickelt haben, wird die alleinige 
Bedeutung der Melaninlokalisation fiir die Ausbildung der Zeichnungs- 
muster klar. Beispiele dafiir sind haufig bei Ichneumoniden, Pompiliden 
und Sphegiden. Bei Amblyteles amatorius hat das gelbe Pterin nur geringen 
Anteil an der Farbwirkung der gelben Zeichnungselemente, so daf die 
Zeichnung als solche fast allein auf dem Konstrast zwischen der schwarzen 
Melaninzeichnung und dem nur schwach gefaérbten Chitin tiber den 
Tracheensaicken beruht. Die roten Abdominalzeichnungen von Pompilus 
viaticus und Salius fuscus unterscheiden sich auBerlich nur sehr wenig, 
obwohl P. viaticus Pterin in der Hypodermis fiihrt und S. fuscus nicht. 
Bei beiden ist der Gegensatz zwischen schwarzem und rotem Melanin 
ausschlaggebend fiir das Zeichnungsmuster. Auch die Zeichnungen der 
Conopiden sind Beispiele fiir solche pterinfreien Zeichnungen, die allein 
durch die Melaninlokalisation bestimmt werden. 

Zeichnungen, die wie die eben beschriebenen allein auf dem Gegensatz vom 
Zeichnungsmelanin zu einer braéunlichen oder roten Melaningrundfarbe beruhen, 


sind nach der Ansicht BrrpERManns (1914) als der primitivste Zeichnungstyp 
der Insekten anzusehen. : 


b) Die Bedeutung des Pterinpigments. 

Wird in eine derartige urspriingliche Zeichnung, die aus farbschwacher 
Grundfarbe und Melaninzeichnung besteht, Pterin eingelagert, so wird 
an ihren Grundziigen und an der Begrenzung der Einzelelemente nichts 
geandert. Die Wirkung des Pterinpigments besteht lediglich in einer 
Verstarkung der Farbwirkung der hellen Elemente und damit in einer 
Erhéhung des Farbkontrastes zwischen den beiden Bestandteilen der 
Zeichnung. Das Pterinpigment erginzt die Zeichnung zur wirksameren 
Vollzeichnung, wobei es, wie weiter oben gezeigt wurde, noch durch die 
Reflektorwirkung der darunterliegenden Luftraume unterstiitzt wird: Fiir 
das Pterinpigment und andere Pigmente, die in tierischen Zeichnungs- 
mustern eine ahnliche zusitzliche Rolle spielen, sei die Bezeichnung 
Hrgdnzungspigment vorgeschlagen. Diese Bezeichnung wird nicht nur der 
Bedeutung gerecht, die dem Pterin im Verhaltnis zu den anderen Elemen- 
ten des Zeichnungsmusters und fiir die Wirksamkeit der Zeichnung zu- 
kommt, sondern paBt auch auf den Zeitpunkt seines Erscheinens in der 
Ontogenie, vielleicht auch auf die phylogenetische Entwicklung der 
Pterinzeichnungen. 

Wir haben demnach in der Wespenzeichnung mit drei verschiedenen 
Komponenten zu rechnen. Das ist erstens die Grundfarbe, zweitens das 
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Zeichnungspigment und drittens das Ergénzungspigment. Jede dieser drei 
Komponenten ist von besonderen Faktoren abhangig und daher bei einer 
Analyse der Zeichnung und ihrer Grundlagen méglichst gesondert zu 
behandeln. Fiir eine Untersuchung der die Grundfarbe bedingenden 
Faktoren fehlen noch die Methoden; im folgenden kann daher nur ver- 
sucht werden, einige der Bedingungen fiir Bildung und Lagerung des 
Zeichnungsmelanins und des als Erganzungspigment eingelagerten Pterins 
za analysieren. 


2. Beitrige zur Physiologie des Zeichnungsmelanins. 
a) Die chemische Natur des Wespenmelanins. 

Der Stand der Melaninfrage, der vor etwa 10 Jahren erreicht war, ist von der 
chemischen und, soweit er die Insekten betrifft, auch von der physiologischen 
Seite von Henke (1924) ausfiihrlich zusammengestellt worden. An derselben 
Stelle ist auch gezeigt, welche ungelésten Fragen die Probleme der Melaninbildung 
und Melaninlokalisation bei den Insekten noch stellen. Inzwischen haben die Ar- 
beiten der Schule von Raper die ersten Stufen der Melaninbildung, soweit sie unter 
Beteiligung der Tyrosinase vor sich gehen, chemisch weitgehend geklart und damit 
auch fiir physiologische Betrachtungen eine bessere Grundlage gegeben. Eine 
Besprechung dieser Arbeiten ist hier unméglich; es sei deshalb auf die gute Zu- 
sammenfassung Rapurs (1932) verwiesen. 

Wir wissen, da8 nicht nur Tyrosin und sein erstes Oxydationsprodukt 

Dopa, sondern noch eine ganze Reihe anderer verwandter Stoffe unter der 
Einwirkung von Tyrosinase und Sauerstoff in Melanink6rper tiberfiihrt 
‘werden. Andererseits haben die natiirlichen Melanine verschiedener 
Herkunft etwas verschiedene Léslichkeitseigenschaften und Zusammen- 
setzung. Deshalb diirfen wir die Bezeichnung ,,Melanin“ nur als Gruppen- 
bezeichnung werten. Wir haben unter ,,Melanin“‘ eine Gruppe schwarzer, 
schwarzbrauner oder rotbrauner Pigmente zu verstehen, die in ihrer 
Zusammensetzung, ihrer Entstehung und ihrem physiologischen Ver- 
halten einander sehr ahnlich, aber nicht unbedingt gleich sind. 

Das schwarze Pigment von Vespa stimmt in seiner Entstehung und 
in seinem physiologischen Verhalten mit den bekannten Eigenschaften 
des Insektenmelanins tiberein. Den exakten Beweis fiir seine Zugeh6rigkeit 
zur Melaningruppe brachte die chemische Untersuchung. Als Riickstand 
der Pterinextraktion aus Wespen (ScHépr und Becker 1933) stand zur 
chemischen Untersuchung des Melanins eine gréBere Menge melanin- 
fiihrender Wespenintegumente zur Verfiigung, die von Pterinen und 
Gewebsresten frei waren. Aus diesem Material wurde das Melanin in 
Anlehnung an eine Methode von HEInteErn (1924) mit Alkali ausgezogen 
und durch Umfillen gereinigt, so da es analysiert werden konnte. 

Zum direkten Vergleich sind unten mit den Werten, die bei der Analyse des 
Wespenmelanins erhalten wurden, die Analysen anderer natiirlicher Melanine 
zusammengestellt. Es sind die Analysen von M elolontha-Melanin (IsHizaKa 1907), 
von Sepia-Melanin (PretrRE+) und von Melanin aus melanotischen Sarkomen 


1 Prerrre: OC. r. Acad. Sci. Paris 158, 1037 (1911). 
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(Heme 1924). Das Sarkomelanin war etwa auf dem gleichen Weg wie das 
Wespenmelanin isoliert worden. 


Wespenmelanin. . . . © 57,87 H 4,93 N 12,23 (KsELDAHL) S 0,66 

SAH », D40 ,, 12,16 (Dumas) 
Melolontha-Melanin . . ,, 52,04 A sya: ,, 10,99 Sap ley 
Sepia-Melanin . .. . ,, 58,0 og Bt », 11,29 >> 0,42 
Sarkomelanin ... . ,, 56,3 Pra sed > 94 


Das schwarze Pigment von Vespa ist nach dem Ergebnis seiner Analyse 
also auch seiner elementaren Zusammensetzung nach ein echtes Melanin. 

Das einzige bisher aus Insekten praparativ dargestellte Melanin, das Melanin 
von Melolontha, das allerdings auch auf einem ganz anderen Wege gewonnen worden 
war, gab im Kohlenstoff Werte, die von den Werten fiir Wespenmelanin stark 
-abweichen. Es ist aber seinen chemischen Eigenschaften nach dennoch als echtes 
Melanin anzusehen. 


b) Die Beziehungen der Melaninlokalisation zu Strukturen des 
Wespenkorpers. 

Auf den Zusammenhang zwischen der Melaninzeichnung auf der Cuticula und 
der Insertion der Muskeln am Integument hat als erster TowErR (1903) hingewiesen, 
der die Zeichnung von Kafern untersuchte. Dieser Zusammenhang ist bei der 
Untersuchung der Rumpfzeichnungen von Arthropoden immer wieder bestatigt 
worden. Auch EnremMan (1904) hat, wie bereits erwahnt, bei Polistes die Ab- 
hangigkeit wesentlicher Teile der Melaninzeichnung von Muskelansatzen klar 
erkannt. Eine weitere Bestatigung dieser Zusammenhange fiir eine Hymenopteren- 
art bringt die Arbeit von ScHLoTTKE (1926) tiber Habrobracon. 

Schon bei der Beschreibung der Wespenzeichnung wurde darauf 
hingewiesen, daB die Kopfschildzeichnung, die schwarzen Seitenzapfen 
auf den einzelnen Abdominalsegmenten, die Zeichnungen der Beine und 
die schwarze Farbe des Thorax, also wesentliche Teile der Melanin- 
zeichnung von Vespa, von Muskelansaitzen bestimmt sind. Auch in der 
Ontogenie der Wespenzeichnung tritt diese Abhangigkeit deutlich hervor. 
Das Auftreten von Melanin iiber Muskelansitzen wird heute allgemein 
als eine Gesetzemdpigkeit betrachtet, die fiir die meisten Insektenrumpf- 
zeichnungen groBe Bedeutung hat. Sie ist auch fiir Vespa giiltig. 

Kine auffallige Awsnahme von dieser Regel ist bereits erwahnt worden. 
Bei hellen Tieren von V. germanica und von V. media, die auch auf dem 
Abdomen nur eine geringere Melaninentwicklung zeigen, ist der Ansatz 
des M. flexor tarsi nicht mehr, wie bei anderen Wespen, als schwarzer 
Fleck auf der Tibia zu erkennen. Er ist bei diesen Tieren genau so wie die 
tbrige Tibia vollig von Pterin iiberdeckt. Eine Deutung dieses Ausfalls 
der Melaninzeichnung wird weiter unten versucht. 

Bei Betrachtung der Zeichnung einer ausgefirbten Wespe fallt auf, 
da auf dem Abdomen die Melaninzeichnung viel gréBere Flachen ein- 
nimmt als sie den Muskelansatzflachen und Verstarkungsleisten ent- 
sprechen (Abb. 6, 8). Die Melaninzeichnung tritt zwar in der Ontogenie 
tiber den Muskelansatzflichen und Verstarkungsleisten sehr friih auf, 
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breitet sich aber spater viel weiter aus, so daB im Normalfall die ganzen 
Tergite und Sternite mit Ausnahme der Duplikaturen schwarz werden. 
Auch diese Anteile der Melaninzeichnung, die auf den vorderen Ab- 
schnitten der Tergite und Sternite auferhalb der M uskelansatzfldchen 
und Verstarkungsleisten entwickelt sind, zeigen Beziehungen zu Organen 
des K6érperinnern. Schon bei Beschreibung der Wespenzeichnung wurde 
hervorgehoben, dafi an diesen Stellen der Melaninzeichnung Fettkirper- 
gewebe und Pericardialzellen direkt an die Hypodermis heranreichen. 
Wo sich aber die zu Tracheenblasen erweiterten dorsalen Tracheenaste 
der Hypodermis stark nahern oder sich ihr unmittelbar anlegen, ist bei 
hellen Tieren an Stelle von Melanin Pterin entwickelt. 


Sogar auf die Duplikaturen greift die Melaninzeichnung tiber in 
Gestalt der schwarzen Mittelkeile, die auch in der Entwicklung, vor allem 
auf den Tergiten, sehr friih auftreten (Abb. 9a). Geht man den topo- 
graphischen Beziehungen dieser Keile nach, so erkennt man, daB ihre 
Basis sich gerade da befindet, wo die schmalen Duplikaturhohlraume in 
die groBen Blutréaume des Abdomens iibergehen. Vor allem auf den 
Tergiten ist die Beziehung zum Pericardialsinus ohne weiteres erkennbar. 
Am besten ausgebildet sind die Keile immer im vorderen Teil des Ab- 
domens, wo die Blutbewegung intensiver ist als hinten. 


c) Die Abhdngigkeit der Melaninbildung von physiologischen Faktoren. 

a) Die Beziehungen der Melaninlokalisation zu lokalen Steigerungen 
der Stoffwechselintensitat. 

Die im vorigen Abschnitt zusammengestellten topographischen Be- 
ziehungen zwischen der Melaninzeichnung und inneren Strukturen des 
Wespenkorpers lassen sich physiologisch deuten und dabei auf einen 
gemeinsamen Nenner bringen. Es ergibt sich namlich, daB die Melanin- 
zeichnung von Vespa von der Intensitdt des Stoffwechsels abhangig ist, 
der in den einzelnen Abschnitten der Hypodermis und in solchen Ge- 
weben vor sich geht, die mit der Hypodermis in unmittelbarer Berithrung 
stehen. 

Zur Erklarung der Pigmentlokalisation tiber den Muskelansatzen ist 
die Annahme gemacht worden, daB® bei der Muskelbildung besonders 
energische Stoffwechselvorginge ablaufen. Dabei sollen durch Abbau 
aromatischer EiweiSbausteine Phenolkérper entstehen, die fiir den 
Organismus giftig sind und deshalb teilweise in der direkt angrenzenden 
Hypodermis in unléslicher und indifferenter Form als Melanin festgelegt 
und so entgiftet werden. Das: Muskelansatzpigment wurde demgema 
als Abbawpigment bezeichnet. Nun ist durch die topographischen Zu- 
sammenhange zwischen Muskeln und Zeichnung zwar bewiesen, dah die 
Vorgiinge bei der Muskelentwicklung tatsdchlich einen sehr starken Kin- 
flu8 auf die Melaninlokalisation haben, der wahrscheinlich auf die beson- 
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dere Intensitat des Stoffwechsels am Ort der Muskelentwicklung zuriick- 
gefiihrt werden mu8. Aber es wird sich unten zeigen, daB die Erklarung 
des Muskelansatzpigments als Abbaupigment, die von vielen Autoren 
als richtig angesehen wird, in der oben skizzierten Fassung nicht richtig 
sein kann. 

Die Bildung des Muskelansatzpigments 148t sich namlich nur unter 
einer Voraussetzung zusammen mit den iibrigen Formen der Melanin- 
lokalisation durch ein einheitliches Prinzip erklaren. Das ist die Annahme, 
daB die Produkte eines gesteigerten Stoffwechsels primar nur als Rezze 
auf die Hypodermiszellen wirken kénnen, und daf die Chromogen- 
aufnahme und die Bildung der Melaninvorstufen eine selbstandige 
Leistung der durch diese Reize in ihrem Stoffwechselverhalten deter- 
minierten Hypodermiszelle ist. 

Die friihzeitige und starke Melanineinlagerung in dicke Chitinstiicke, 
die oft mechanisch stark beansprucht werden, wird meist als Festigungs- 
pigment gedeutet. Von einigen Forschern ist sogar das Muskelansatz- 
pigment (vgl. die Zusammenstellung bei HENKE, 1924, 8S. 305) als 
Festigungs- oder Hartungspigment aufgefaBt worden. Da Ausfarbung 
und Erhartung des Chitins im Experiment oft durch dieselben Be- 
dingungen, z. B. durch Sauerstoffentzug, aufgehalten werden, wurde ein 
naher Zusammenhang zwischen beiden Prozessen angenommen. 

Aber die spiarlichen Versuche.zu einer experimentellen Nachprifung 
dieser Annahme haben bisher keine Anhaltspunkte zu einer Verbesserung 
der Festigkeit des Chitins durch eine Melanineinlagerung erbracht. Sie 
scheint auch nach folgenden Uberlegungen nicht wahrscheinlich zu sein. 
Das Melanin 148t sich bei Wahl der richtigen Reagenzien so aus dem 
Chitin herauslésen oder in ihm zerstéren, da die Struktur des Chitins 
nicht gedndert wird (vgl. Kocu, 1932); alle Autoren sehen in dieser 
Depigmentierung einen Lésungsvorgang, der gewissermaBen ein Gemisch 
zweier Stoffe trennt, héchstens die Trennung einer lockeren Additions- 
oder Adsorptionsverbindung sein kann, und nicht eine Spaltung einer 
etwa vorliegenden echten chemischen Verbindung zwischen Chitin und 
Pigment ist. Demnach mu8 die Festigkeit und Harte des pigmentierten 
Chitins, falls nicht noch andere Inkruste in das Chitin eingelagert sind, 
sich additiv aus den Eigenschaften dieser beiden Gemischkomponenten 
zusammensetzen; denn nur bei Bildung einer neuen chemischen Ver- 
bindung kénnten wir neue mechanische Eigenschaften oder wesentliche 
Verbesserungen schon vorhandener Eigenschaften des Chitins und des 
Melanins erwarten. Das Melanin ist aber in wasserigem Medium eine 
feinflockige, kolloide Substanz und trocken ein feines; weiches Pulver, 
das keinerlei Harte oder Bindekraft besitzt, wie ein groBer Teil der im 
Chitin nachgewiesenen anorganischen Inkruste. Von der Kinlagerung 
einer solchen Substanz kann man keine Verbesserung der Festigkeits- 
eigenschaften des Chitins erwarten. Zudem ist gezeigt worden, daB die 
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Einlagerung von Inkrusten in das Chitin nicht unbedingt mit einer 
Pigmentierung verbunden sein mu8 (vgl. ScuutzE 1922, Kocx 1932). 


Auch die Deutung des Muskelansatzpigments als Hartungspigment ist nicht 
einleuchtend, wenn man die statischen Verhaltnisse beriicksichtigt. Es ist zwecklos, 
an irgendeiner Tragerkonstruktion die Angriffsfliche einer Kraft zu verstarken, 
wenn man direkt benachbarte Teile, die doch bei einer Beanspruchung der Kon- 
struktion die Belastung auf die Widerlager zu iibertragen haben, nicht im selben 
Mae verstarkt. Die Leistungsfahigkeit des Ganzen wird begrenzt nicht durch 
seinen starksten, sondern durch seinen schwéchsten Teil, der bei Uberbeanspruchung 
nicht standhalt. Genau so zwecklos ist es, an einem Chitinskelet eine Muskel- 
ansatzflache zu verstarken, wahrend die unmittelbar benachbarten Skeletelemente, 
die doch den Muskelzug in seiner ganzen Starke auszuhalten und zu iibertragen 
haben, viel schwacher bleiben. 


Danach ist der Begriff ,,Festigungspigment“ oder ,,Hartungspigment 
wohl verfehlt und wahrscheinlich nur durch falsche teleologische Be- 
trachtungsweise dieser Pigmentierungsvorginge entstanden. Die Chitin- 
erhartung muB vielmehr als ein Vorgang betrachtet werden, der von der 
Pigmentierung nicht direkt abhangig oder mit ihr gekoppelt ist, obwohl 
er vielfach von denselben Bedingungen abhiangt wie diese. Eine wirk- 
liche Hartung und Verstarkung des Chitins kann durch die lokal begrenzte 
Melanineinlagerung nicht erreicht werden, sondern ist nach unserem 
heutigen Wissen das Ergebnis einer Inkrustierung mit anderen Stoffen, 
vor allem mit anorganischen Salzen und komplexen organischen In- 
krusten, die zu einer Verbesserung der Harte und Festigkeit der Cuticula 
geeigneter sind. 

Eine zwanglose Erklarung der starken Melaninimpragnation dicker 
Chitinstiicke ergibt sich aber, wenn man auch bei dieser Form der 
Melaninlokalisation die Melaninproduktion als eine Reizreaktion der 
Hypodermiszellen auffaBt. Zwar fehlt bei solchen Chitinstiicken oft 
eine direkte Beziehung der Hypodermis zu Muskeln oder anderen stark 
tiitigen Geweben; aber die Hypodermis, die diese dicken Chitinstiicke 
abscheidet, hat selbst einen erheblich starkeren Stoffwechsel als diejenigen 
Teile der Hypodermis, die Chitin normaler Dicke abscheiden. Man kann 
annehmen, daB die eigne gesteigerte Produktionstatigkeit dieser Hypo- 
dermiszellen, die schon in ihrer bedeutenden Hohe zum Ausdruck kommt, 
selbst die Reizstoffe hervorbringt, die die Melaninbildung veranlassen. 
Dabei ist noch an die Méglichkeit zu denken, daB diese dicken Chitin- 
stiicke verhaltnismaBig starker als anderes Chitin mit wirklichen Hartungs- 
stoffen inkrustiert werden. Eine solche starkere Inkrustierung ist ver- 
mutlich nur bei noch weiterer Steigerung der Zelltatigkeit méglich, die 
eine noch weitere Verstirkung des Reizes zur Melaninbildung bedeuten 
kann. 

Die Bildung der iibrigen Anteile des Zeichnungsmelanins labt sich 
gut erklaren als Reaktion der Hypodermiszellen auf Hinfliisse, die von 
benachbarten Geweben ausgehen. Dabei besteht die Méglichkeit, den 
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Zeitpunkt, zu dem die einzelnen Anteile in der Ontogenie sichtbar werden, 
und die Bestaéndigkeit der verschiedenen Musterteile bei der Aufhel- 
lung in Beziehung zu setzen zu gewissen Abstufungen der Stoffwechsel- 
intensitaten in den angrenzenden Geweben. 

Als erstes Element der Melaninzeichnung des Abdomens tritt das 
Melanin in den Mittelkeilen der Tergite auf, die auch bei stark auf- 
gehellten Tieren immer vorhanden sind. Hier tritt an Stelle der Beein- 
flussung der Hypodermis durch ein unterliegendes festes Gewebe die 
direkte Nachbarschaft des Pericardialsinus, durch die eine verstarkte 
Zirkulation in diesem Abschnitt der Duplikatur bedingt wird. Erhdhte 
Zirkulation bedeutet aber einmal Erhéhung des Stoffwechsels im Gewebe 
selbst und zweitens verstarkten Antransport der Stoffwechselprodukte 
anderer Gewebe. Die Voraussetzungen zu einer Beeinflussung der Hypo- 
dermis durch Stoffwechselprodukte, die als Reiz wirken kénnen, sind 
also auch hier gegeben. , 

Am deutlichsten kommt die Abhangigkeit der Melaninlokalisation 
von der Beeinflussung durch abgestufte Stoffwechselintensitaéten zum 
Ausdruck an solchen Stellen der vorderen Abdominaltergite, wo bei 
aufgehellten Tieren das Melanin durch Pterin ersetzt ist. Uberall da, 
wo Zeichnungsmelanin auBerhalb der Muskelansaétze und Verstaérkungs- 
leisten auftritt, treten der Fettkérper oder das Pericard direkt an die 
Hypodermis heran. Das Melanin, das in den Hypodermisabschnitten 
titber dem Fettkérpergewebe gebildet wird, tritt in der Ontogenie spater 
auf als das tiber den Muskelansaitzen und dem Pericardialsinus und ist, 
vor allem bei der Aufhellung, der einzig starker variable Anteil der 
Melaninzeichnung des Abdomens. Man kann annehmen, daB die Stoff- 
wechselvorgange im Fettkérper nicht so intensiv sind wie die Um- 
setzungen bei einer Gewebsneubildung, und daB infolgedessen die Beein- 
flussung der dariiberliegenden Hypodermis unter gewissen Bedingungen 
nicht die zur Einleitung der Melaninbildung nétige Reizschwelle erreicht. 
Uber dem Pericard aber wird niemals ein Verschwinden des Melanins 
beobachtet, denn hier ist infolge der dauernden Blutbewegung und wahr- 
scheinlich auch infolge stairkerer Tatigkeit der Pericardialzellen eine — 
gentigende Beeinflussung der Hypodermis wohl immer vorhanden. 


In dem hier besprochenen Zusammenhang ist es wichtig, darauf hinzuweisen, 
da KOHLER (1932) in Anlehnung an eine Theorie von HAECKER aus Beobachtungen 
itber den Verlauf der Fliigelentwicklung bei Ephestia den SchluB zieht, daB die 
Festlegung des Zeichnungsmusters bei Schmetterlingen besser durch Annahme 
lokal verschiedener Stoffwechselintensititen als durch Annahme verschiedener 
Entwicklungsgeschwindigkeiten im Sinne der Theorie GoupscHMipTs zu erklaren sei. 
Auch Gravpner (1934) weist darauf hin, daB Melaninbildung immer nur in der 
Nahe von Geweben mit hoher Stoffwechselintensitat zu beobachten ist. 


Am spatesten kommt das Melanin bei Vespa auf den Tergiten II 
und IIT an den Stellen zum Vorschein, wo die Tracheenlangsstamme zu 
grofen Sacken erweitert sind und die dorsalen Tracheenblasen sich fast 
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direkt oder unmittelbar dem Integument anlegen (Abb. 9); iiber den 
dorsalen Tracheenblasen pflegt es bei hellen Tieren auf allen Segmenten 
stark zuriickgedrangt zu sein (Abb. 5a, b). Dieses Verhalten ist nicht 
nur dadurch zu erklaren, daB durch die Annaherung der Tracheenblasen 
das Fettkérpergewebe mehr oder weniger vollstandig verdrangt ist und 
dadurch sein Kinflu8 auf die Hypodermis aufgehoben wird. Es miissen 
vielmehr noch allgemeinphysiologische Faktoren mitspielen. Solche 
Faktoren sind aéuBere Reize, der Allgemeinstoffwechsel und genetische 
Konstitution. Wie EnrEman (1904) fiir Polistes variationsstatistisch 
nachgewiesen hat und ZIMMERMANNs Arbeit (1931) gleichfalls fiir Polistes 
und fiir andere Vespiden wahrscheinlich macht, so la8t sich auch bei 
Vespa durch Vergleich feststel- 
len, da zwischen der Aufhellung 
auf den Abdominaltergiten und 
der Aufhellung an anderen Stel- 
len der Zeichnung, z. B. auf den 
Beinen, positive Korrelationen 
bestehen. Die Zeichnung andert 
sich. als Ganzes. Solche Korre- 
lationen sind nur durch die An- Abb. 14. V. rufa L. 22, “Variationsreihe von 
derung von Faktoren des Ge- dunklem bis zu hellem. Fier. eae Porcaeune: 
r weiB, schwarze Zeichnung schwarz, 
samtstoffwechsels zu erklaren, rote Melaninzeichnung grau. 
in deren Gefolge die Melanin- 
bildung an solchen Stellen nicht stattfinden kann, wo sich der melanin- 
bildende EinfluB der unterliegenden Gewebe schwacher auswirkt. 

B) Das Rot von Vespa rufa. 

Die Annahme, daB bei Vespa die Bildung von schwarzem Zeich- 
nungsmelanin von einer bestimmten Intensitét der Stoffwechsel- 
vorginge im Nachbargewebe abhangt und daB in den Abdominal- 
segmenten II und III die Beeinflussung der Hypodermis zur normalen 
Melaninbildung oft nicht ausreichend ist, findet in der Lokali- 
sation der rotbraunen Zeichnungselemente von V.rufa eine starke 
Stiitze. Bei dieser Wespe sind die vorderen Abschnitte der Abdominal- 
segmente II und III, die beim normalen Wespentyp véllig von schwarzer 
Melaninzeichnung eingenommen. werden, zu einem grofen Teil rotbraun. 
Schwarzes Melanin ist -nur in der Nahe der Muskelansatzflachen, in 
einem schmalen Streifen am Segmentvorderrand und iiber dem Pericardial- 
sinus entwickelt (Abb. 14a). Unter den roten Flichen kann man, wie 
bereits erwaihnt, beim unverletzten Tier die Lage der zu groBen Tracheen- 
blasen erweiterten dorsalen Tracheenadste sehr gut beobachten, da sie 
unter dem nur schwach gefarbten roten Chitin liegen, das in Glycerin- 
wasser fast véllig durchsichtig wird. Die roten Flaichen aut den Tergiten 
entsprechen fast genau der Lage der groBen Pterinbuchten, die bei hellen 
Tieren von V. germanica oder ganz hellen Tieren von V, saxonica von 
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den Duplikaturen her nach vorne iibergreifen, und den Flachen, auf 
denen auch bei dunklen Tieren das Zeichnungsmelanin ontogenetisch 
zuletzt auftritt (Abb. 9b). Auch bei V. rufa laBt sich leicht eine 
Variationsreihe zusammenstellen, die alle Ubergiinge von gleichmaBiger 
Rotbraunfaérbung dieser Fliche bis zu vo6lliger Pterinerfiillung zeigt 
(Abb. 14a—c). Doch ist unter der eigentlichen roten Zeichnung in der 
Regel kein Pterin eingelagert, und vor allem ist keinerlei rotes Ery- 
thropterin vorhanden. 

Ahnliche rotbraune Zeichnungen finden sich auch bei vielen andern 
Vespiden (Polistes, Ewmenes) und sehr verbreitet bei [chnewmoniden, 
Pompiliden und Sphegiden. Auch bei den derartig gezeichneten Tieren 
aus diesen Familien tritt dieses Pigment am haufigsten auf den vorderen 
Abdominalsegmenten und meist iiber den grofen Tracheensaicken der 
_ Langsstamme auf. Es ist oft zu beobachten, daB nahe Verwandte der 
Arten mit roter Zeichnung an derselben Stelle nur noch gelbliches Chitin 
besitzen und Pterin einlagern. In einigen Fallen wird sogar unter dem 
rotbraunen.Chitin Pterin gefunden. 

Das rotbraune Pigment.ist bei V. rufa dem Chitin wie typisches 
Melanin homogen eingelagert und geht an der Grenze zum Schwarz meist 
kontinuierlich, aber mit nur schmaler Ubergangszone, in das schwarze 
Melanin iiber. Auch seine Léslichkeit und sein optisches Verhalten 
gleichen denen des Melanins. Da auch sonst von Insekten rotbraune 
Pigmente der Melaningruppe beschrieben sind und seine Eigenschaften 
es in dieselbe Gruppe verweisen, diirfte das rotbraune Pigment von 
V. rufa gleichfalls ein Melanin sein. Uber seine Vorstufen, seine Konsti- 
tution und die Unterschiede zum schwarzen Melanin 1a8t sich noch nichts 
aussagen. In der Ontogenie sind die rotbraunen Elemente der Teil der 
Melaninzeichnung, der als letzter auftritt. 

In der Hymenopterenzeichnung nimmt das rotbraune Melanin ge- 
wissermafen eine Mittelstellung zwischen dem schwach braunlich-gelben 
Melanin der Grundfarbe und dem schwarzen Zeichnungsmelanin ein. 
Diese Mittelstellung kommt darin zum Ausdruck, daB das rotbraune 
Melanin dem Chitin in viel geringerer Konzentration eingelagert. ist als 
das schwarze, und da8 es sehr leicht ganz schwindet und der Grundfarbe 
Platz macht, unter der dann Pterin eingelagert wird. Uberall, wo es 
abgelagert ist, ist der Farbton und die Farbsattigung im wesentlichen 
gleich. Das weist darauf hin, da’ der Ubergang vom schwarzen Zeich- 
nungsmelanin zur’ Grundfarbe an diesen Stellen nicht allmahlich ist, 
sondern dai das rotbraune Melanin eine physiologische Zwischenstufe 
darstellen kénnte. Die Bildung einer solchen einheitlichen und defi- 
nierten Zwischenstufe laBt sich nicht durch eine wahllose Ausfallung 
zudiffundierender Stoffwechselprodukte erklaren; sie ist nur dann ver- 
standlich, wenn man die Melaninbildung als Funktion eines in bestimmter 
Weise determinierten lebenden Gewebes auffaBt. 
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Welcher Art die Anderung der Beeinflussung ist, in deren Folge die 
Hypodermis das rotbraune Melanin bildet, 148t sich nicht genau sagen. 
_ Da auch bei .V. germanica und anderen Arten die gleichen Stellen oft den 
Ersatz von Melanin durch Pterin zeigen, zumal dann, wenn sié direkt. von 
den Tracheenblasen unterlagert werden, ist jedenfalls die Annahme ge- 
sichert, daB der Einflu8 des darunter liegenden Teils des Fettk6rpers 
auf die Melaninbildung, vielleicht infolge eines weniger intensiven Stoff- 
wechsels, geringer ist als der EinfluB solcher Gewebe, in denen organ- 
bildende Prozesse ablaufen. Dabei ist zu beriicksichtigen, daB die starke 
Entwicklung der zu Tracheenblasen erweiterten dorsalen Tracheenaste 
ein starkes Hemmnis fiir die Diffusion der Stoffwechselprodukte tiefer 
gelegener Gewebe zur Hypodermis bildet. AuBerdem ist in den beiden 
vordersten Segmenten des Wespenabdomens das Fettkérpergewebe weit- — 
gehend verdrangt, und sonstige innere Organe sind nicht vorhanden. 
Denn in diesen Segmenten liegen die auBerordentlich grofen Tracheen- 
sicke, zu denen die vorderen Abschnitte der Tracheenlangsstamme © 
anschwellen. Zwischen diesen und der Hypodermis ist nur noch eine 
verhaltnismaBig diinne Schicht arbeitenden Gewebes entwickelt. 

y) Bedeutung der Sauerstoffzufuhr. 

Zu den allgemeinen Bedingungen fiir einen regen Gewebsstoffwechsel 
und zu den wichtigsten Voraussetzungen fiir die Melaninbildung gehort 
eine gentigende Sauerstoffversorgung der Gewebe. Eine solche wird bei 
der EKigenart der Insektenatmung nur erreicht, wenn das betreffende 
Gewebe geniigend mit Tracheen versorgt ist, und wenn deren Bau eine 
gute Ventilation erméglicht. Eine ausreichende Versorgung der Muskeln 
und des Fettkérpers des Kérperstammes mit Sauerstoff schien keiner 
besonderen Nachpriifung zu bediirfen. Aber fiir langgestreckte Anhange 
des K6rpers, wie fiir die Beine, war eine Behinderung besonders sauer- 
stoffbediirftiger Vorgainge durch mangelhaften Gaswechsel nicht von 
vornherein auszuschlieBen. Eine Priifung dieser Frage schien besonders 
wiinschenswert, weil beobachtet worden war, da auf der Tibia typisches 
Muskelansatzpigment iiber dem M. flexor tarsi zuweilen ausfallen kann, 
und ein Zusammenhang dieses Ausfalls mit einem Sauerstoffmangel 
vermutet wurde. 

Zwar hat Krocu (1920) berechnet, da in vielen Fallen, wie bei den 
meisten Insektenlarven-und bei kleineren Insekten, die Gasdiffusion 
in den Tracheen vdllig ausreicht, um den normal benétigten Sauerstoff 
iiberall bereitzustellen. Fiir groBe Insekten jedoch hat er die Notwendig- 
keit und das Vorhandensein mechanischer Ventilation gezeigt, die durch 
die Entwicklung der Tracheenblasen erreicht wird. Bei so guten Fliegern 
wie Vespa sind im Kérperstamm gro8e Luftsicke entwickelt und not- 
wendig; von diesen zu den einzelnen Organen des Kérperstamms ist der 
Diffusionsweg nicht weit, und daher kann fiir diese Organe gute Sauer- 
stoffversorgung angenommen werden. Der  Diffusionsweg von den 
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Stigmen bis in die Beine ist aber sehr lang, und es fragte sich daher, ob | 
deren Luftversorgung nicht durch eigne Hilfseinrichtungen verbessert — 
wiirde. Obwohl die Beintracheen zweimal, im Femur und in der Tibia, zu 
langen schmalen Luftsicken erweitert sind (Abb. 3d), ist es nicht wahr- 
scheinlich, daB diese Luftsiicke eine wirksame Ventilationswirkung haben. 
Denn sie liegen starr im Chitinskelet des Beins eingespannt, so daB 
ein Wechsel zwischen Dehnung und Kompression nur schwer denkbar 
ist. Demnach mu8 die Diffusion als der wesentlichste Faktor in der 
Sauerstoffversorgung der Beine, vor allem ihrer distalen Glieder, ange- 
sehen werden. 

Um iiber den Sauerstoffdruck, der in den Beintracheen herrscht, 
Klarheit zu bekommen, wurde die Luft aus den Tracheen der Tibia von 
Hinterbeinen von V. germanica-Arbeiterinnen mittels der mikroskopi- 
schen Gasanalyse nach KrocH untersucht und mit der Zusammen- 
setzung der Luft aus dem Abdomen derselben Tiere verglichen (Tabelle 2). 


Tabelle 2. Zusammensetzung der Tracheenluft aus den Tracheen der 
Tibia der Hinterbeine und aus den abdominalen Luftsacken bei 
V. germanica 9. 

Die Werte sind Mittelwerte aus je 3 Bestimmungen. 


| CO, in % O, in % N, in % 
: | 
1 Tier im Glase {Hinterbein . . | 3,8 0 96,2 
miide geflogen |Abdomen. . . 6,9 3,2 89,1 4 
2 | Tier lauft ruhig {Hinterbein . . el | 0 94,5 
auf Wabe Abdomen... 4,6 | 7,9 87,5 


Die Werte fiir die Zusammensetzung der Luft aus Luftsicken des 
Abdomens sind fast gleich denen, die DEMoLL (1928) bei Bombus agrorum 
fiir Luft aus ahnlichen Tracheensicken erhielt. Das wesentlichste Er- 
gebnis der mitgeteilten Analyse ist aber nicht in den absoluten Zahlen- 
werten zu sehen, sondern in der Méglichkeit eines Vergleichs zwischen der 
Luftzusammensetzung, vor allem dem Sauerstoffgehalt, in den abdomi- 
nalen Tracheensicken und in den Beintracheen. Bei der angewandten 
. Methode sind auch Spuren von Sauerstoff unter dem Mikroskop an der 
Braunférbung der zur Absorption zugesetzten alkalischen Pyrogallol- 
lésung zu erkennen; dennoch wurde bei der Untersuchung der Tibial- 
tracheen bei sauberer Arbeit niemals eine Andeutung fiir das Vorhanden- 
sein von Sauerstoff beobachtet, obwohl diese Priifung noch etwa zehnmal 
wiederholt wurde. Aus der Literatur ist nur ein Beispiel fiir einen ahnlich 
niedrigen Sauerstoffdruck bekannt, das von KRoGH selbst (1913) angegeben 
wird ; er fand in den Hinterbeinen von Carabus auratus 1,1% und 0% O,. 
Ks besteht also bei der erwachsenen Wespe ein derartiger Abfall priachee 
der Sauerstoffspannung in den Tracheen des Rumpfes und den Tracheen 


der Beine, da® in den unteren Abschnitten der Beine kein gasf6rmiger 
Sauerstoff mehr zur Verfiigung steht. 
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Inwieweit und ob die letzten Sauerstoffreste aus den tibialen Tracheen von den 
Tracheenwanden durch Adsorption (vgl. Demout 1927) gebunden und so dem 
Gewebe noch zugefiihrt werden, li8t sich nicht sagen. Bei Wespenpuppen sind 
die Bedingungen fiir einen ausreichenden Gaswechsel wohl noch schlechter als bei 
den Imagines, da hier jede mechanische Ventilation in Wegfall kommt. AuBerdem 
scheinen die Beintracheen bei der Puppe enger zu sein als bei der Imago. Leider 
kann ich diese Ansicht nicht mit Messungen stiitzen. Auch DREHER (1936) geht 
in seiner Arbeit tiber die Entwicklung des Tracheensystems von Apis nicht auf die 
Physiologie und Funktion der Tracheen in den verschiedenen Stadien ein. 


Es scheint nicht ausgeschlossen zu sein, daB das Fehlen von Muskel- 
ansatzpigment tiber den M. flexor tarsi mit der mangelhaften Sauerstoff- 
zufuhr in Zusammenhang gebracht werden kann. Wo dieses Defizit 
allerdings angreift, ist ohne spezielle Untersuchung nicht zu sagen, da 
theoretisch mehrere Méglichkeiten in Erwagung zu ziehen sind. 

0) Die Tatigkeit der Hypodermiszellen. 

Wie oben gezeigt wurde, ist die Zeichnung der Wespen im wesentlichen 
bestimmt von Beziehungen des Integuments zu den unterliegenden 
Geweben und zur Intensitaét der in diesen Geweben und in der Hypo- 
dermis selbst verlaufenden Stoffwechselvorginge. Doch wirken diese 
Vorgange nicht direkt auf die eigentliche Melaninbildung in der Cuticula 
ein. Selbst wenn man annimmt, daB das Chromogen in den Geweben 
so weit vorgebildet wird, daB es ohne weiteres in der Cuticula von der 
Tyrosinase oxydiert werden kann, so muB es dennoch auf seinem Weg 
dorthin die lebenden Zellen der Hypodermis durchwandern, die es ent- 
weder durchlassen oder zuriickhalten k6nnen. 

Eine Beteiligung der lebenden Hypodermiszellen an der Bildung des 
Cuticularpigments muB also als wesentlichster Faktor der Ausbildung 

der Melaninzeichnung betrachtet werden. So wurde gezeigt, daB alle 
Formen der Melaninlokalisation bei Vespa durch dasselbe Prinzip zu 
erklaren sind, wenn man annimmt, da8 die Melaninlokalisation auf einen 
Reizvorgang zuriickzufiihren ist, der von den Produkten eines verstarkten 
Zell- und Gewebstoffwechsels ausgelost wird und an den lebenden Hypo- 
dermiszellen angreift, indem diese zu einem bestimmten Stoffwechsel- 
verhalten determiniert werden. Ein wesentliches Glied in der Beweis- 
kette fiir diese Auffassung ist die Feststellung, das die Bildung des braun- 
roten V.rufa-Pigments gleichfalls als eine bestimmte Reaktionsweise 
lebender Hypodermiszellen erklirt werden kann. 

DaB die Tatigkeit der einzelnen Hypodermiszellen sich wirklich ent- 
scheidend auf die Ausbildung der Muster auswirkt, zeigt die Scharfe der 
Grenze zwischen melaningefirbter Cuticula und der Kinlagerung von 
Pterin in die Hypodermis (Abb. 12). Die auffallige Okonomie in der Ver- 
teilung der beiden Pigmente, die eine gegenseitige Uberdeckung fast 
nirgends zustande kommen 1aBt, lat gar keine andere Erklarung zu als 
die, daB die Melaninbildung in der Cuticula eine direkte Funktion der 
Tatigkeit der darunterliegenden Hypodermiszellen ist, und da diese 
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Hypodermiszellen zu einem ganz anderen Stoffwechselverhalten deter- 
miniert sind, als die direkt benachbarten, die kein Melaninbildungs- 
vermégen besitzen und dafiir Pterin einlagern. 

Auch Henxe (1924) kommt auf Grund seiner Untersuchungen tiber die Beein- 
flussung der Zeichnung von Pyrrhocoris durch auBere Reize zu der Ansicht, daB 
die Pigmentbildung als Leistung der Einzelzelle aufgefaBt werden mu8. Denn nur 
unter dieser Voraussetzung lassen sich die von ihm gefundenen Abstufungen typischer 
Reizreaktionen erklaren, die immer nur beim Vergleich bestimmter Teile’ des 
Zeichnungsmusters positive Korrelationen zeigen. Verschiedene Aufnahmefahig- 
keit des Chitins lehnt er als Erklarung ab, und einen stérkeren Einflu8 von Zirku- 
lationsverhaltnissen 148t er nur fiir Beine und Elytren gelten. 

Bei Vespa 1a8t sich ein starker EinfluB der Korpergewebe und der 
Zirkulation auf die Melaninbildung auf keinen Fall leugnen; doch nach den 
letzten Ausfiihrungen kann dieser Einflu8 nur wirken durch Beein- 
flussung des Zustandes der Hypodermiszellen. Der Reizzustand und die 
Reaktionsweise der einzelnen Hypodermiszellen ist bestimmend fiir die 
Pigmentverteilung und Pigmententwicklung. Bei Anerkennung dieser 
Sachlage mu8B auch die Vorstellung verlassen werden, daB die Stoff- 
wechselprodukte der K6rperorgane bei der Pigmentbildung in vivo 
direkt zur Cuticula diffundieren, um dort entgiftet zu werden.~ Die 
Chromogene miissen vielmehr direkt vor ihrer Umwandlung in das Pig- 
ment integrierende Bestandteile des Eigenstoffwechsels der Hypodermis- 
zellen sein, und die Pigmentbildung ist als ein Teil der unmittelbaren 
Leistungen des Zellstoffwechsels der Hypodermiszellen anzusehen. 


F. Beitrige zur Physiologie der Pterine. 
1. Die Lokalisation des Pterinpigments. 


Die Lokalisation des Pterinpigments bei Vespa ist bereits im Ab- 
schnitt tiber die Wespenzeichnung eingehend beschrieben worden. An 
dieser Stelle sind auch die GesetzmdBigkeiten in den topographischen 
Beziehungen zwischen den pterinfiihrenden Integumentteilen und der 
Gesamtmorphologie des Insektenkérpers dargestellt, die sich dann fiir alle 
Insekten bestatigen lieBen, die Pterin als Pigment fiihren. Aus dieser 
tiberall vorhandenen Abhangigkeit der Pterinablagerung von bestimmten 
morphologischen Voraussetzungen kann gefolgert werden, daB die Ab- 
lagerung von Pterin als Pigment von Faktoren bedingt ist, die als Folgen 


oder wenigstens im Zusammenhang mit den topographischen Bedin- 
gungen erklart werden miissen. 


2. Die Ablagerung des Pterings als Pigment. 


a) Der Einflug von Stoffwechselvorgdngen. 
’ Der Gegensatz zwischen der Lokalisation von Melanin und von Pterin 
ist bedingt durch die verschiedene physiologische Bedeutung und Wirk- 
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samkeit der Strukturen und Organe, durch die die einzelnen Zeichnungs- 
elemente topographisch festgelegt werden. Die Bildung von Zeichnungs- 
melanin ist die Folge normaler oder gesteigerter Stoffwechselvorginge, 
die in allen den Geweben verlaufen, iiber denen Melanin abgelagert 
wird. An allen anderen Stellen des Integuments aber, also im wesent- 
lichen tiber Tracheenblasen und in Duplikaturen, findet offenbar keine 
direkte Beeinflussung der Hypodermis durch lebende Gewebe statt. 
Auch die eigene Tatigkeit der Hypodermis erfahrt hier keine derartige 
Steigerung, wie das bei der Bildung der Vorderrandleisten der Fall ist. 
Deshalb wird bei Vespa und den anderen pterinfiihrenden Insekten an 
diesen Stellen kein Zeichnungsmelanin gebildet. Es bleibt hier zunachst 
die Grundfarbe erhalten, aber nachtraglich wird dann Pterin als Er- 
ganzungspigment eingelagert, wenn auch nicht an allen Stellen, an denen 
Zeichnungsmelanin fehlt. Das Pterinpigment ist demnach an die Orte 
geringerer Stoffwechselintensitat gebunden; die Abhangigkeit von dieser 
physiologischen Bedingung ist der Faktor, der in den topographischen 
Beziehungen der Pterinlokalisation zum Ausdruck kommt. 

Die physiologische Abgeschlossenheit der pterinfiihrenden Hypo- 
dermisteile, die in ihren Beziehungen zur Morphologie des Gesamtk6rpers 
zum Ausdruck kommt, wird noch verstarkt durch die Unvollkommenheit 
des BlutgefaBsystems und der gesamten Kreislaufverhaltnisse der In- 
sekten. In deren Folge ist eine rasche Zufiihrung von Stoffwechsel- 
produkten anderer K6rperregionen zu diesen abgelegenen Hypodermis- 
abschnitten durch Blutzirkulation nicht méglich. Doch scheint in der 
Hamolymphe, die sich in den capillaren Spaltraumen befindet, die in den 
Duplikaturen und auch zwischen Tracheenblasen und Hypodermis ent- 
wickelt sind, eine rege Diffusion einzelner Stoffe vom K6rperinneren her 
mdoglich zu sein, wenn durch deren Verbrauch fiir ein bestimmtes Dif- 
fusionsgefalle gesorgt wird. Denn sonst wire die Hinlagerung so groBer 
Pterinmengen in so kurzer Zeit, wie sie bei Vespa zu beobachten ist, nicht 
verstandlich. 

Die Abhangigkeit der Pterinlokalisation von Faktoren des Allgemein- 
stoffwechsels kommt zum Ausdruck in dem Auftreten dunkler und heller 
Rassen der einzelnen Wespenarten, bei denen das Gleichgewicht Melanin- 
Pterin infolge der Wirkung von Allgemeinfaktoren verschoben ist. Auch 
die Menge des-in einem Tier zur Ablagerung kommenden Pterins diirfte 
yon einem Faktor des Allgemeinstoffwechsels abhangig sein. 

Der Zeitpunkt, zu dem die Vorstufen des Pigments an den Orten der 
Ablagerung zur Verfiigung gestellt werden, ist von der Entwicklungs- 
stufe und damit von einem bestimmten Funktionszustand des Gesamt- 
organismus bestimmt. Denn das Pigment wird bei jeder Art nur in einem 
bestimmten kurzen Entwicklungsabschnitt gebildet. Das kann man so 
erklaren, da die Vorstufen der Farbstoffe den pterinablagernden Zellen 
nur in dieser Zeit in verwertbarer Form zur Verfiigung stehen. Diese 


734 Erich Becker: Uber das Pterinpigment bei Insekten 


Periode fallt zusammen mit der Beendigung der Metamorphose, also mit 
dem Zeitpunkt, an dem die Umstellung des Stoffwechsels auf die Ver- 
haltnisse der Imago erfolgt. Zu dieser Zeit werden gewisse Substanzen, 
die vorher in bestimmten Geweben oder bei bestimmten Stoffwechsel- 
vorgingen festgelegt waren, iiberfliissig und frei und miissen nun ver- 
andert, abgebaut oder ausgeschieden werden. Sie geraten ins Wandern 
und sind auf einmal in hoher Konzentration im Blut vorhanden, so daB sie 
jetzt auch an die Orte schwacher Zirkulation gelangen. Kinen Hinweis 
darauf, da auch Stoffe zu dieser Zeit ins Wandern geraten, die méglicher- 
weise als Vorstufen der Pterine in Betracht kommen k6nnten, hat 
WicaLEswortnH (1925) in einer Arbeit gegeben, die spater genauer 
besprochen wird. , 

Doch muB noch eine zweite Erklarungsméglichkeit fiir die Beschrankung der 
Pterineinlagerung auf einen bestimmten kurzen Zeitabschnitt in Betracht gezogen 
werden. Man kann annehmen, da8 nur in dieser Zeit den pterinablagernden Zellen 
ein spezifisches Enzymsystem zur Verfiigung steht, das die Farbstoffe aus im Blut 
kreisenden Vorstufen bildet oder zusammenbaut und damit zur Auskristallisation 
bringt. Das Vorliegen eines solchen fiir die Pterinablagerung spezifischen Enzym- 
systems kénnte daraus gefolgert werden, da8 die Pterinbildung einen ganz besonderen 


und anscheinend scharf abgegrenzten Typ des Hypodermis-Zellstoffwechsels 
vorstellt. 


b) Bedeutung und Wirkung des Sauerstoffs; Versuche iiber BeeinfluBbarkeit 
der Pterinbildung durch erhéhten Sauerstoffdruck. 


Zur Erklarung der Beobachtung, da bei V. germanica und V. media 
auf der Tibia iiber dem M. flexor tarsi die Bildung von Zeichnungsmelanin 
ausfallen kann, wurde die mangelhafte Sauerstoffversorgung der Beine zu 
Hilfe gnommen. Nun ist bei dem durch Sauerstoffmangel verursachten 
Ausfall der Melaninbildung an dieser Stelle, wie schon erwahnt, oft 
Pterin direkt iiber dem Muskel entwickelt, also an einer Stelle, die fiir 
Pterineinlagerung untypisch ist. Es schien nach dieser Beobachtung 
nicht ausgeschlossen, dafi das Sauerstoffangebot auf die Pterinbildung 
einen unmittelbaren Einflu8 ausiibt, indem Pterin nur an Orten geringer 
Sauerstofftension als Pigment abgelagert wird. Mit dieser Deutung steht 
in gutem Kinklang die Tatsache, daB auch die Hypodermis in den Dupli- 
katuren und iiber den Tracheenblasen nur sehr schlecht mit Tracheen 
versorgt ist. Im Zusammenhang damit ist daran zu erinnern, da8 der 
Hamolymphe jede spezifische Funktion als Sauerstoffiibertrager fehlt 
und ihr Sauerstoffgehalt nicht gréfer ist, als nach der rein physikalischen 
Losungskonstante des Sauerstoffs errechnet werden kann (BISHOP 1923); 
ihr Sauerstoffgehalt wichst daher bei steigendem O,-Druck im Aufen- 
medium konstant. 

Man hatte also bei hohem Sauerstoffgehalt der Atemluft erwarten 
koénnen, daB auch in den Pteringeweben ein héheres Sauerstoffangebot 
als normal vorhanden ware, und infolgedessen eine Pterinbildung un- 
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mdglich ware. Rein spekulativ betrachtet hatten sich hohere Sauerstoff- 
tensionen auch in der Oxydationsstufe der gebildeten Pterine auswirken 
k6énnen in der Weise, daf z. B. statt Xanthopterin das sauerstoffreichere 
Leukopterin entstanden ware. 

Um experimentelle Anhaltspunkte iiber diese Fragen zu bekommen, 
wurden zehn Puppen von Gon. rhamni, vier im Alter von 6 Tagen, 
sechs im Alter von 2 Tagen, bis zum Ausschliipfen in ein mit reinem 
Sauerstoff gefiilltes GefaB gebracht, das von einem langsamen Sauerstoff- 
strom. durchstrémt wurde. Die Wasserdampfspannung wurde durch 
45%ige Schwefelsiure auf der Halfte des Dampfdruckes von Wasser — 
gehalten, die Versuchstemperatur betrug 25°. — 

- Die ersten vier Tiere, drei $3 und ein 9, schliipften nach 6 und 
7 Tagen, d.h. am 12.—13. Tage der Puppenruhe, aus. Sie machten 
einen schwach benommenen FEindruck und schienen schwacher zu 
sein als normale Tiere. Die dabei erhaltenen Mannchen sind schwach 
schwefelgelb, der Discoidalfleck ist normal gefarbt. Das Weibchen 
ist fast rein weiB, sein Discoidalfleck blaB. Beide Geschlechter sind 
also wesentlich heller als normale Tiere, doch ist nach dem makro- 
skopischen Aussehen nicht zu beurteilen, ob die hellere Farbe auf einer 
Pigmentverminderung oder darauf beruht, daB statt gelbem mehr weiBes 
Pigment gebildet wurde. Die Antwort gibt die mikroskopische Unter- 
suchung. Normale Schuppen sind im durchfallenden Licht dicht voll- 
gepfropft mit grauen Granula, die im Polarisationsmikroskop wie ein 
zarter Schleier aufleuchten. Bei den Mdnnchen dieser ersten Gruppe der 
Sauerstofftiere sieht man schon im normalen Licht, daB die Pigment- 
granula wesentlich weniger dicht sind als bei Normaltieren. Im polari- 
sierten Licht leuchten zwar noch auf der ganzen Schuppenflache Kri- 
stallite auf, doch ist dieses Aufleuchten wesentlich sparlicher als bei 
Normalschuppen. Viel weniger Pigment liegt dagegen in den Schuppen 
des Weibchens, was sowohl im normalen wie im polarisierten Licht deut- 
lich zu erkennen ist. 

Die sechs Tiere der zweiten Gruppe schliipften nach 10 Tagen, 
also ebenfalls am 12. Tag ihrer Puppenruhe. Sie waren deutlich 
schwacher als normale Tiere und hatten Miihe, ihre Fligel vdllig zu 
strecken, so daB teilweise verkriippelte Tiere erhalten wurden (vgl. die 
analogen Angaben von Prijrrer tiber Lymantria dispar [nach SCHLOTTKE 
1934]). Die Fliigel der Mannchen sind ganz schwach gelblichweib, blasser 
als die Fliigel normaler Weibchen, und schwach durchscheinend. Der 
Discoidalfleck auf den Hinterfliige hat normale Form und ist schwach 
braunlich, der auf dem Vorderfliigel ist mondférmig und schwach schwarz- 
braun gefarbt. Die Adern treten schwach schwarzbraun hervor. Die 
Fliigel der Weibchen sind weiflich und opak durchschimmernd ; ihre 
Discoidalflecke sind bla& orangefarben. Die Tiere dieser zweiten 
Gruppe lassen also schon makroskopisch ihre Pigmentarmut erkennen. 
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Im Mikroskop bei normalem, durchfallendem Licht sind die einzelnen 
Schuppen in Canadabalsam kaum aufzufinden, und beim Versuch, die 
. Farbstoffgranula zu erkennen, wird man immer von Chitinstrukturen 
getaiuscht. Im polarisierten Licht sind in den Schuppen der Mannchen 
noch spirlich verstreute Kristallite zu erkennen, in denen der Weibchen 
ist fast gar kein Pterin mehr zu finden. Eine Anderung der Schuppen- 
form und -gréBe konnte nicht festgestellt werden. 

Auch bei Hornissen, die einen mehr oder weniger groBen Teil ihrer Puppen- 
entwicklung in reinem Sauerstoff beenden muften und auch nach dem Schliipfen 
in der Sauerstoffatmosphare blieben, wurden bei allen Tieren keine Anzeichen einer 
Pterineinlagerung gefunden. Doch gingen die meisten von ihnen kurz nach dem 
Schliipfen, der Rest im Laufe von 2—3 Tagen ein, also zu der Zeit, in der normaler- 
weise die Einlagerung des Pterins erfolgt. Daher ist diese Versuchsreihe allein 
kein Beweis fiir einen spezifischen Eingriff des Sauerstoffs bei der Bildung des 


Pterinpigments. Eine Anderung der Einzelheiten des Zeichnungsmusters war 
nirgends festzustellen. 


ScHLOTTKE hat bei seinen Versuchen iiber die Beeinflussung der Pig- 
mentierung von Habrobracon durch verschiedene Sauerstoffkonzen- 
trationen sowohl bei niederen als auch bei héheren Partialdrucken die 
gleiche Verdunkelung festgestellt und daraus geschlossen, daB diese ver- 
schiedenen Sauerstoffkonzentrationen auf die Ausbildung des Zeichnungs- _ 
melanins nur als unspezifische Reize wirken. 

Zur Entscheidung iiber die Frage, ob auch auf die Pterinbildung der 
hohe Sauerstoffgehalt als unspezifischer Reiz oder chemisch und unmittel- 
bar einwirkt, wurden andere Citronenfaltergruppen von gleichem Alter 
in eine Atmosphare mit nur 6% bzw. nur 2% Sauerstoff gebracht. Doch 
wurden bei beiden Gruppen nur normal gefarbte Tiere erhalten. 

Bei einem Vergleichsversuch, in dem Puppen von Vanessa urticae und JV. 
atalanta vom 2. bzw. 6. Puppentage ab bis zum Schliipfen in reinem Sauerstoff 
gehalten wurden, wurden Tiere erhalten, die von normalen nicht abweichen. Das 
Vanessenpigment, das chemisch noch nicht geniigend bekannt und mit den Pterinen 
wahrscheinlich nicht verwandt ist, wird demnach durch hohen Sauerstoffdruck 
nicht beeinfluBt. Der Sauerstoff scheint also nicht allgemeine Faktoren der Farb- 
stoffbildung zu beeinflussen, sondern in seiner Wirkung an das Vorliegen einer 
bestimmten Konstitution der Farbstoffvorstufe oder an die Arbeit eines bestimmten 
Enzymsystems gebunden zu sein. Wenn im Gegensatz zu den hier mitgeteilten 
Befunden Sotow1ow (1906) bei V. urticae durch Sauerstoffeinwirkung die Form 
ichnusa erhielt, so ist das dadurch zu erklaren, daB er die Tiere schon in der sensiblen 
Periode in Sauerstoff brachte. Der Sauerstoff wirkt in diesem Fall als unspezifischer 


Reiz und ergibt damit eine Aberration, die auch erhalten wird, wenn die Puppe im 
sensiblen Stadium durch Temperaturreize beeinfluBt wird. 


Bei den oben beschriebenen Versuchen zur Beeinflussung der Pterin- 
ablagerung bei Gon. rhamni blieben niedere Sauerstoffpartialdrucke ohne 
sichtbare Wirkung; selbst der Partialdruck von nur 2%, der unter der 
Sattigungsspannung der Kérpergewebe liegen diirfte, die z. B. GAARDER 
(1918) fiir die Mehlwurmpuppe bei 20° zu 5%, bei 31° zu 10% O, gefunden 
hat, verhinderte die Ausfarbung des Pterins nicht. Dagegen wirkt reiner 
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Sauerstoff wm so stdrker auf die Pterinablagerung ein, je friher die Puppen 
seiner Kinwirkung ausgesetzt werden, und je linger deshalb Blut und 
Gewebe unter wesentlich erhohter Sauerstoffspannung arbeiten. Daraus 
ergibt sich mit groBer Wahrscheinlichkeit, daB diese Sauerstoffwirkung 
nicht in einem unspezifischen Reiz besteht, der die Vorgange der Pterin- 
ablagerung nur auf dem Umweg iiber andere Stoffwechselvorgange beein- 
fluBt, sondern daB der Sauerstoff direkt in die Pigmentbildung selbst 
oder an einer der Pigmentvorstufen chemisch eingreift. 

Kin wichtiges Argument, das gegen die Auffassung spricht, daB die 
Sauerstoffwirkung eine unspezifische Reizwirkung ist, ist der Umstand, 
dal} bei den oben beschriebenen Versuchen die Gonepteryx-Puppen friihe- 
stens am 2.Tag der Puppenruhe in Sauerstoff gebracht wurden, und 
da®B auch bereits 6 Tage verpuppte Falter deutlich und stark reagieren. 
Zu dieser Zeit ist erfahrungsgemaB bei Schmetterlingen eine Beein- 
flussung der Musterbildung durch Reize nicht mehr mdglich, der Stoff- 
wechseltyp der Schuppenbildungszellen steht also bereits fest. Die 
Sauerstoffwirkung muB danach Stoffwechselablaufe verhindern, die 
bereits so festgelegt waren, daB eine Umwandlung in einen anderen 
Stoffwechseltyp nicht mehr méglich ist. Gegen eine unspezifische Reiz- 
wirkung spricht weiterhin, was schon betont wurde, da der Effekt der 
Sauerstoffwirkung der Einwirkungsdauer etwa proportional ist. 

Die Insekten gehéren zu den Tiergruppen, bei denen bei normalem 
und sogar bei wesentlich niedrigerem Sauerstoffdruck in der Atmungs- 
luft die Sdttigungsspannung in den Geweben erreicht ist (BUDDENBROCK 
1928). Unter Sattigungsspannung des Sauerstoffs versteht man bekannt- 
lich den Sauerstoffpartialdruck, der erforderlich und ausreichend ist, um 
alle im K6rper vorhandenen Systeme von Oxydationsfermenten voll 
arbeiten zu lassen. Sie ist also ein Grenzwert der Sauerstoffspannung, 
iiber den hinaus eine weitere Erhéhung des Sauerstoffangebots normaler- 
weise ohne Auswirkung auf die Atmungsvorginge ist, da deren GréBe 
von diesem Grenzwert ab durch die Menge des vorhandenen Enzyms oder 
durch die Geschwindigkeit der Zudiffusion des Substrates zum Enzym 
begrenzt wird. Nun sehen wir, daB bei den Insekten, die Pterin ablagern, 
bei starker Erhohung des Sauerstoffdruckes offensichtlich Reaktionen 
oxydativer Natur ablaufen, die bei der Saéttigungsspannung und einem 
schwach erhdhten Sauerstoffangebot nicht oder nur sehr langsam vor 
sich gehen. 

Das kénnte einmal so gedeutet werden, daB es sich hier um Vorgange 
handelt, die in den Geweben solcher Kérperabschnitte verlaufen, in 
denen infolge der Unvollkommenheit des Atmungsmechanismus beim 
Sauerstoffgehalt der Luft die Sattigungsspannung noch nicht erreicht ist. 
Als solche Gewebe kénnten gerade die pterinfiihrenden Hypodermis- 
abschnitte in Frage kommen. Doch diese Erklarung erscheint. unwahr- 
scheinlich, da bei ihrer Annahme die Abhangigkeit des Wirkungsgrades 
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des Sauerstoffs von der Zeit seiner Einwirkung nicht erklarlich erscheint. 
Denn wie bei der Besprechung des Pigmenteinlagerungsvorganges bei 
Vespa und bei Gonepteryx gezeigt wurde, wandern die Vorstufen des 
Pterinpigments erst zur Zeit der Pterinablagerung in die betreffenden 
Hypodermisabschnitte ein. Die Anhaéufung und Ablagerung des Pterins 
in den Schuppen von Gonepteryx nimmt nur eine kurze Zeit kurz vor dem 
Schliipfen in Anspruch, und nur wahrend dieser Zeit ware ein direkter 
EinfluB8 erhdhter Sauerstoffspannung auf den Pigmentbildungsvorgang 
im Pteringewebe selbst méglich. In diesem Fall miiBte aber schon eine 
wesentlich kiirzere Einwirkungsdauer des Sauerstoffs am Ende der 
Puppenruhe die véllige Verhinderung der Pigmentablagerung verursachen. 
_ Dies ist aber nicht der Fall. 

Recht gut lassen sich die bei Gonepteryx beobachteten Tatsachen 
dagegen mit der Annahme erklaren, daB der Sauerstoff bei gentigend 
hohem Partialdruck ein Produkt angreift und verandert, das im Stoff- 
'wechsel der Puppe kontinuierlich entsteht und die oder eine Vorstufe 
des Pterinpigments darstellt. Diese Vorstufe dirfte auf einer gewissen 
Zwischenstufe sauerstoffempfindlich sein, waihrend sie spater nicht mehr 
angeeriffen wird. Sie miBte sich unter normalen Verhaltnissen in einem 
Speichergewebe oder in der Hamolymphe bis zur Ablagerung des Pig- 
ments anhaufen. Der oxydative Abbau der Pterinvorstufe ist vielleicht 
eine Reaktion, die bei den Insekten, die kein Pterin fiihren, von einem 
besonderen Enzymsystem durchgefiihrt wird, wahrend bei den pterin- 
fiihrenden Insekten dieser Abbau infolge des Mangels an einem solchen 
Enzym normalerweise nicht oder nur in geringem MaBe auftritt, so daB 


die Vorstufe den Hypodermiszellen zu gegebener Zeit zur Verfiigung 
steht. 


Es ist klar, daB das vorliegende experimentelle Material noch zu gering ist, um 
die angeschnittenen Fragen eindeutig zu klaren. Wenn es hier trotzdem in der 
vorliegenden Form veréffentlicht wird, so ist das deshalb berechtigt, weil die Ver- 
suche quantitativ und eindeutig das gleiche Ergebnis hatten. Eine Ausdehnung 
der Versuche auf andere Pieriden und Versuche mit zeitlich begrenzter Einwir- 
kungsdauer des Sauerstoffs sind notwendig. Auch ist es fiir die Pterinfrage wichtig 
und mit Hilfe der jetzt entwickelten chemischen Methoden nicht aussichtslos, zu 
untersuchen, welches Schicksal das verschwindende Pterin hat. Diese Fragen sollen 
als nachste in Angriff genommen werden. Im Zusammenhang mit diesen Problemen 
ist es wichtig, dag K6uLER und FrLporto (1935) bei Vanessa durch Hitzereize, 
die sie auf die Puppen kurz vor der Farbstoffbildung wirken lieBen, eine starke 
Aufhellung der Tiere erzielten. Sie halten es fiir sehr wahrscheinlich, daB die Wir- 
kung des Hitzereizes hier in einer direkten Beeinflussung des Farbstoffbildungs- 
prozesses besteht. Demnach ist auch die Ablagerung von Pigmenten, die chemisch 
vom Pterin verschieden sind, durch unmittelbare Eingriffe zu verhindern. 


c) Die Wasserstoffionenkonzentration des Pteringewebes. 


Das Kristallisationsoptimum und Léslichkeitsminimum der meisten 
Pterine liegt bei schwach saurer Reaktion. Ihre Alkalisalze sind in Wasser 
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so gut ldslich, daB schon Pufferlésungen, deren py kaum iiber 7 liegt, 
verhaltnismaBig groBe Mengen Pterin losen kénnen. Deshalb ist zur Ab- 
lagerung des Pterins als kristallines Pigment schwach saure Reaktion in 
den speichernden Geweben Voraussetzung. DaB in dem natiirlichen Pig- 
ment nicht etwa die schwer léslichen Erdalkalisalze vorliegen kénnen, 
zeigt die leichte Léslichkeit der Pigmente im Ammoniak, denn die 
Erdalkalisalze sind in Ammoniak schwer léslich, jedenfalls nicht besser 
léslich als in Wasser. 


Um Anhaltspunkte iiber den py-Wert der Pteringewebe zu bekommen, wurde 
kolorimetrisch mit einer etwas abgedinderten Methode nach Scumrprmann? in 
folgender Weise gearbeitet. Als Versuchsobjekte dienten Stiicke aus Hinterrand- 
duplikaturen von jungen V. crabro ?, die vor etwa 1—2 Tagen geschliipft waren 
und bei denen die Pterinbildung in vollem Gang war. Die Duplikaturstiicke wurden 
aus den Tergiten mit der Schere herausgeschnitten, ohne dabei die Intersegmental- 
haut zu verletzen. Dadurch wurde eine Benetzung mit Hamolymphe aus den 
Hohlraumen des Abdomens vermieden. Diese Stiickchen wurden mit der Oberseite 
nach unten in die Hohlung eines ausgeschliffenen Objekttragers gebracht. Dort 
wurde mit einem feinen Augenskalpell die untere diinne Chitinplatte entfernt 
und das darunterliegende Gewebe angekratzt, so daB mit einer ganz fein aus- 
gezogenen Glasnadel allerkleinste Kérnchen der Indikatorfarbstoffe ins Gewebe 
gebracht werden konnten. Jetzt wurde ein Deckglas dariiber gelegt, unter dessen 
Rand ein Tropfen Wasser sich einsaugen lassen, und in der so erhaltenen feuchten 
Kammer beobachtet, mit welcher Farbe der Indikator in Lisung ging. Das Verhalten 
der einzelnen Indikatoren ist in Tabelle 3 zusammengestellt. 


Tabelle 3. Lésungsfarben einiger Indikatoren im pterinablagernden 
Hypodermisgewebe von Duplikaturen von V.crabro 9. . 


Ss ih cee Mt 
iPhenolrote.! Hue tents 6,8—8,4 gelb rot gelb 
Neutralrot ..... 6,8—8,6 rot gelb rot 
Bromthymolblau. . . 6,0—7,6 gelb blau gelb 
Bromkresolpurpur . . 5,2—6,8 gelb purpur gelb 
Lackmoid..... i 4,4—6,4 rot blau blauviolett 
Methylrot. ..... 4,2—6,3 rot gelb gelb 
Bromphenolblau . . . 3,0—4,6 gelb blau blau 


Infolge der relativ hohen Konzentrationen, in denen ‘die in Lésung gehenden 
Indikatoren in das Hypodermisgewebe hineindiffundieren, sind ihre Farbténe 
nicht in derart feinen Abstufungen zu beobachten, wie das bei der Vergleichs- 
kolorimetrie von Lésungen iiblich ist. Doch 148t sich infolge der Eigenfarbe der 
dicken oberen Chitinplatte bei der Untersuchung der Wespenduplikatur ein kolori- 
metrischer Vergleich des Farbtones injizierter verdiinnter Indikatorlésungen mit 
dem Farbton der Indikatoren in Pufferlésungen nicht durchfiihren 3 die beschriebene 
Arbeitsweise ist daher die einzige Anwendungsméglichkeit der Indikatorenmethode. 
Die Methode darf nur als Naherungsmethode gewertet werden, gestattet aber, 
je nach Lage der Indikatorenumschlagspunkte, mit kleinen Materialmengen die 
Reaktion eines Gewebes bis auf etwa + 0,3—0,4 pH-Hinheiten festzulegen. 


1 Siehe Romurs: Taschenbuch der mikroskopischen Technik 1928, § 1001.. 
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Noch zwei weitere Fehlerquellen sind bei der verwandten Methode zu beriick- 
sichtigen, konnten aber nicht beseitigt und in Rechnung gesetzt werden. Das ist 
erstens der Umstand, daB sich die Spuren der Hamolymphe, die sich im Duplikatur- 
hohlraum befinden, bei der Vorbereitung mit der Gewebsflissigkeit mischen kénnen. 
Zweitens ist der EiweiBfehler der einzelnen Indikatoren nicht in Rechnung gesetzt. 

Bei Beachtung dieser Fehlerquellen und Ungenauigkeiten 1a8t sich 
sagen, daB die Reaktion des Pteringewebes etwa zwischen py 6 und 6,5 
liegt. 

Dieser Wert stimmt recht gut mit den Werten iiberein, die fiir die Hamolymphe 
anderer Insekten gefunden wurden. So fand BisHop (1923) fiir Apis mellifica 
6,6—6,9; fir Pieris brassicae wurde mit der U-Elektrode 6,6, fiir P. rapae fiir ver- 
schiedene Entwicklungsstadien kolorimetrisch 5,9—6,4 gefunden (vgl. BrEcHER 
1925); Hurnur gibt fiir Deilephila-Larven 6,4 an; Koctan und Spaéex (1934) 
finden bei Ooleopteren je nach Art und Ernahrung 6,2—7,2. 

Es 18t sich also sagen, daB im Pteringewebe tatsachlich eine Reaktion 
herrscht, wie sie als Voraussetzung zur Ablagerung und Kristallisation 
der. freien--Pterine zu fordern ist. 

c) Die Tatigkeit der Hypodermiszellen. 

Schon bei der Besprechung der typischen Lagerungsweise des Pterin- 
pigments wurde betont, daB seine-Ablagerung sowohl in der Entwicklung 
als auch beim ausgefarbten Tier streng an die eonzelnen Zellen gebunden ist. 
Diese Bindung kommt bei Vespa am besten zum Ausdruck an der Grenze 
zum Zeichnungsmelanin, die meist so scharf ist, daB eine Zelle noch vollig 
mit Pterin vollgepropft wird, aber in der benachbarten keine Spur davon 
zu bemerken ist, wahrend die von ihr ausgeschiedene Chitincuticula 
Zeichnungsmelanin fiihrt (Abb. 12). Auch kann man hier und da in der 
Nahe der Grenze Melanin-Pterin in der Melaninregion véllig isolierte ein- 
zelne Zellen oder kleine Zellgruppen finden, die vollstaéndig von Pterin 
erfiillt sind. Ein weiterer Beweis fiir die Funktion der. Kinzelzelle ist 
der auch morphologisch in der Schuppenform oft gut erkennbare 
Gegensatz zwischen Melanin- und Pterinschuppen bei den Pieriden 
(vgl. Grxst 1908). 

Bei Besprechung der Funktionsweise der Hypodermiszellen bei der 
Lokalisation des Zeichnungsmelanins wurde gezeigt, daB die strenge 
Scheidung der beiden Pigmentgruppen durch Determinationsvorgénge 
bedingt ist, die den Stoffwechseltyp der betreffenden Hypodermisabschnitte 
und Kinzelzellen bestimmen. Wenn die Reaktionsweise der Hypodermis- 
zellen dadurch einmal festgelegt ist, vermag ihr Stoffwechsel im Normal- 
fall jeweils offensichtlich nur in der einen Richtung zu arbeiten. Es wird 
entweder Melanin gebildet und eine Pterineinlagerung ist ausgeschlossen, 
oder die Fahigkeit zur Bildung von Zeichnungsmelanin besteht nicht, und 
in diesem Fall kann spater, wenn die Vorstufen der Pterine verfiigbar 


sind oder das pterinbildende Enzym in den Zellen gebildet ist, Pterin- 
pigment eingelagert werden. 
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Die Beziehung der Pterinbildung zur Tatigkeit der einzelnen Zellen ist 
weiterhin klar erkennbar, wenn man bei einem Pieriden die Schuppen der 
Ubergangszone zwischen den Arealen zweier verschiedenfarbiger Elemente 
der Pterinzeichnung betrachtet. Der Ubergang zwischen Wei und Rot 
bei EL. cardamines 3 ist nie ganz scharf, sondern immer allmiahlich. Das 
kommt dadurch zustande, daB die Schuppen der Ubergangszone die 
verschiedensten Zwischenstufen zwischen Wei8 und Rot zeigen; an die 
weiBe Flache schlieBen sich blaBgelbe Schuppen an, dann folgen stiarker 
gelbe, und in der Nahe des Rot sind organgegelbe Schuppen zu sehen. 
Wenn aber der Ubergang im ganzen dadurch allmahlich ist, ist der Ubergang 
von Schuppe zu Schuppe sprungweise, indem fast jede Einzelschuppe 
eimen anderen Farbton hat als die ihr direkt benachbarten Schuppen. 
Auch lat sich haéufig beobachten, da einzelne dunkle Schuppen ganz 
nahe am Wei, einzelne helle ganz nahe am Rot entwickelt sind. Das 
beweist, das jede Zelle gemaB der Reizart und Reizstirke, von der sie 
getroffen wird, reagiert, und daB die Zusammensetzung des in ihr ent- 
haltenen Pigmentgemischs von zelleigenen Faktoren abhangt. 


3. Herkunft und Vorstufen des Pterinpigments; Bedeutung der Pterine 
im allgemeinen Stoffwechsel. 
a) Herkunft und Natur der Vorstufen; der Vorgang der Pterinbildung. 

Uber die Vorstufen und die Herkunft des Pterinpigments lassen sich 
zur Zeit noch keine Angaben machen, die durch experimentelle Beob- 
achtungen einwandfrei bewiesen werden. Der Wirbeltierkérper scheint 
zwar in seinem Pterinbedarf von dem Pterin der Nahrung weitgehend 
abhangig zu sein. Die Insekten diirften jedoch im Gegensatz dazu das 
Pterin selbst produzieren, denn andernfalls ware die Ablagerung so 
groBer Mengen eines Stoffs, der in der Nahrung nur in Spuren vor- 
kommt, undenkbar. 

Uber die Herkunft des in der Hypodermis als Pigment abgelagerten 
Pterins 1a8t sich wohl mit Sicherheit sagen, daB die Vorstufen nicht aus 
dem Eigenstoffwechsel der ablagernden Zellen stammen kénnen und etwa 
Produkte des Reduktionsprozesses der Hypodermis sind. Die Mengen 
stickstoffhaltiger Substanz, die in der mit Pterin vollgepropften Wespen- 
hypodermis oder auch in einer einzelnen Pieridenschuppe liegen, sind 
derart gro8, daB sie nicht als Produkte der an Ort und Stelle zerfallenden 
Zellkerne oder des Zerfalls anderer zelleigener stickstoffhaltiger Strukturen 
_ der Hypodermiszellen aufgefaBt werden diirfen. Diese Auffassung wird 
bewiesen durch die Versilberung der pterineinlagernden Hypodermis von 
Vespa, die vor der sichtbaren Farbstoffeinlagerung keine silberbindenden 
Stoffe in grdBerer Menge nachweisen liBt. Weiterhin sprechen die Ergeb- 
nisse der Sauerstoffversuche mit Gonepteryx dafiir, dab die Pterinvorstufen 
nicht erst wahrend des Reduktionsprozesses in der Hypodermis entstehen, 
sondern wahrend der ganzen Puppenruhe allmahlich im Gesamtorganismus 
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gebildet werden. Auch die unten besprochene Arbeit von WIGGLESWORTH 
(1925) macht es sehr wahrscheinlich, dai die Pterinvorstufen erst wahrend 
der Farbstoffablagerung vom Kérperinnern her in die Fliigel einwandern. 

In welchen Geweben die Pterinvorstufen gebildet werden und auf 
welchem Wege sie in die ablagernden Hypodermiszellen gelangen, laBt 
sich erst dann untersuchen und entscheiden, wenn diese Vorstufen che- 
misch bekannt sind. Daher 146t sich auch iiber die Bedeutung der Vor- 
stufen im Stoffwechsel und tiber die Faktoren, die die Menge der Vor- 
stufen und damit.auch des Pigments bestimmen, keine Aussage machen. 

Die chemische Natur und Konstitution der Pterinvorstufen ist noch 
unbekannt; sie wird erst dann genau zu erkennen sein, wenn einmal 
die Konstitution der abgelagerten Pterine bekannt ist und zweitens die 
Vorstufen selbst praiparativ gefaBt werden kénnen. Damit laBt sich 
natiirlich auch iiber den Vorgang der Pigmentbildung in den Hypodermis- 
zellen noch nichts aussagen. Fiir diesen Vorgang sind zwei -verschiedene 
Modglichkeiten als Arbeitshypothesen in Betracht.zu ziehen und vom 
rein chemischen Standpunkt aus gleich wahrscheinlich. Eimmal kann 
angenommen werden, da trotz des reduzierten Zustands der einzelnen 
Zellen in diesen ein spezifisches Enzymsystem vorliegt, das befahigt ist, 
das Pterinmolekiil aus kleineren Bruchstiicken aufzubauen. Als solche 
kleineren Bausteine kéimen wohl im wesentlichen Pyrimidink6érper in 
Frage. 

Als zweite Moglichkeit der Pterinbildung in der Hypodermis kann an- 
genommen werden, da den Hypodermiszellen von der Hamolymphe eine 
einheitliche Pigmentvorstufe zur Verfiigung gestellt wird, die die charak- 
teristische Zusammensetzung aus drei Pyrimidinkérpern in der fiir 
Pterine eigentiimlichen: Bindungsweise bereits besitzt und irgendwo im 
ubrigen Organismus zur Erfillung einer bestimmten Funktion gebildet 
wurde. Diese zweite Moglichkeit ist die weitaus wahrscheinlichere. 

DaB die Fdhigkeit zur Pterinbildung nicht etwa eine Sonderfunk- 
tion der pterinablagernden Insektenhypodermis ist, und die primare 
funktionelle Bedeutung der Pterine nicht etwa in ihrer Verwertbarkeit 
als Pigmente der Kérperbedeckung zu suchen ist, zeigen die Arbeiten von 
Koscuara (1936) und von TscHuscue und Wour (1936). Die speziellen 
Stoffwechselbedingungen und das eigenartige Zusammenspiel zwischen 
anatomischen und physiologischen Vorbedingungen, die wir in den pterin- 
ablagernden Zellen finden, sind zwar zur Ablagerung als Pigment Vor- 
aussetzung, jedoch wahrscheinlich nicht das Milieu zur Erfiillung der 
primaren Stoffwechselfunktion der Pterine. 

Der nahe Zusammenhang zwischen den einzelnen Pterinen, der in 
ihrer Zusammensetzung und darin zum Ausdruck kommt, da& ‘sie auch 
in den einzelnen pterinfiihrenden Zellen immer als Pigmentgemische vor- 
liegen, weist darauf hin, da8 zwischen den einzelnen Farbstoffen enge 
genetische Beziehungen bestehen. Es ist nicht ausgeschlossen, daB auch 
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in dem Fall, daB die Hypodermiszellen die Pterine aus kleineren Vor- 
stufen selbst aufbauen, ein gemeinsames Protopterin auftritt, das etwa 
dem Guanopterin ahnlich sein kénnte, und aus dem die uibrigen Pterine 
durch Ersatz von .Stickstoff durch Sauerstoff und durch Ringschliisse 
entstehen kénnten. Diese Auffassung wird gestiitzt durch die Beob- 
_achtung, da das Verhaltnis der Komponenten eines Pteringemisches durch 
Reizwirkung stark verschoben wird, wie das Sranpruss (1896) angibt, 
der durch Warmereize Zitronenfalterweibchen in der Farbe der Mannchen 
erhielt. Die Zusammensetzung des gebildeten Pigments aus verschiedenen 
Kinzelfarbstoffen diirfte bei gereizten und ungereizten Tieren qualitativ 
gleich sein; geandert wird nur das quantitative Verhaltnis der einzelnen 
Gemischkomponenten zueinander. Es findet also gewissermaBen nur eine 
Verschiebung eines Gleichgewichts innerhalb eines gegebenen Stoffsystems 
statt. 


WIGGLESWoRTH (1925) hat aufbauend auf der alten Theorie von Hopxrns 
versucht, die Herkunft der ,,Harnsaure‘‘ in den Fliigeln von P. brassicae zu klaren 
und den Einlagerungsvorgang quantitativ zu verfolgen. Er wandte eine kolori- 
metrische Methode zur Harnsaéurebestimmung an (Phosphorwolframsiurereagens 
nach Fourn-Drnis, Anwendung nach BEenepict), die auf dem Reduktionsvermégen 
der Harnsaure beruht. Bei der Untersuchung der ruhenden Puppe gab nur der 
Fettkérper eine positive Forrn-Dents-Reaktion; nach WicGLESwortTHs Ver- 
gleichsversuchen ist der ,,Harnsadure“-Gehalt des Fettkérpers fast gleich dem des 
gesamten. Puppenkérpers. Bei Tieren, die direkt vor dem Ausschliipfen stehen, 
verteilt sich der Kérper, der die Fotrn-Dents-Reaktion gibt, so, daB beim Mannchen 
etwa 25%, beim Weibchen etwa 15% in die Fliigel gehen, wahrend die tbrige 
Substanz teilweise iiber die Matprauischen GefaiBe in den Darm geht und teilweise 
im Fettkérper bleibt. Die gesamte so gefundene ,,Harnsiure‘‘ bleibt gleich dem 
,,Harnsauregehalt‘‘ der Puppen. Die Harnsiuremenge, die nach dieser Bestimmung 
im Puppenfliigel kurz vor dem Fliigel vermutet wird, stimmt iiberein mit der, die 
nach der For1n-Dents-Reaktion in den Fliigeln der geschliipften Imagines enthalten 
sein miBte. 


Nun hat aber Wi1eLAND (1933) zwar aus den K6rpern von mehreren 
1000 Tieren von Pieris und aus den Exkreten frisch geschliipfter Falter 
von P. brassicae Harnsaure in betrachtlicher Menge erhalten, in den 
Fliigeln allein aber keine Spur davon nachweisen kénnen. AuBerdem 
betragt der Leukopteringehalt der Fliigel eines Falters etwa 0,2 mg, 
wahrend WicGLEswortH fiir ein Mannchen etwa 0,5 mg, fiir ein Weib- 
chen etwa 0,3 mg ,,Harnsiure“ findet. Dabei ist zu bedenken, daB Leuko- 
pterin bei der Forrn-Dents-Reaktion nur etwa 20% der Farbintensitat 
gibt, wie die gleiche Menge Harnsiure; demnach kénnte dem Leuko- 
pterinwert der Fliigel nur ein Harnsaiurewert von etwa 0,04 mg ent- 
sprechen. Aber auch WIELAND bestatigt die kolorimetrischen Messungen 
von WicGLESworTH und schlieSt daraus, dafi neben Leukopterin im 
Fliigel von Pieris noch ein Kérper vorhanden sei, der sehr starke 
Fourn-Dents-Reaktion gibt; die Natur dieses Korpers ist noch un- 
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Damit ist die Arbeit von WIGGLESWORTH zu einem groBen Teil entwertet; sie 
ist ein warnendes Beispiel dafiir, da8 man aus Farbreaktionen an biologischem 
Material keine quantitativen Aussagen machen darf, bevor nicht das vorliegende 
Material qualitativ in seinen wesentlichsten Higenschaften griindlich untersucht ist. 
Das wertvollste an dieser Arbeit ist, daB sie gezeigt hat, daB die Fliigelinhaltsstoffe 
aller Wahrscheinlichkeit nach aus dem Fettkérper stammen und erst in derselben 
Zeit ins Wandern geraten, in der die Pigmentbildung stattfindet. Diese Beobachtung 
ist eine Bestatigung der oben dargelegten Auffassung, da das Material zur Pterin- 
bildung aus einem arbeitenden Gewebe stammen miisse und erst zur Zeit der Kin- 
lagerung den speichernden Zellen zur Verfiigung stehe, und ist zugleich ein wert- 
voller Hinweis fiir die weitere Suche nach dem Ursprung und der Funktion der 
Pterinvorstufen. 


b) Vergleich zwischen Purin- und Pterinablagerung. 


Das Vorkommen von Harnsdéure in den Fliigeln der Pieriden und wohl 
auch in der Hypodermis der anderen pterinfiihrenden Insekten ist wohl 
endgiiltig widerlegt. Es ist jedoch sicher, daB unter anderen, Bedingungen 
Harnsaure. in Insektengeweben sich kristallin ausscheidet, bei einigen 
Insekten sogar in der Hypodermis auftritt. Es scheint fiir die Klarung 
des Pterinproblems wertvoll zu sein, diese Ablagerungen und die ihnen 
zugrunde liegenden Bedingungen kurz der Pterinablagerung gegeniiber- 
zustellen. 


Seitdem zum ersten Male Fapre (1863) groBe Anhéiufungen von Harnsaure im 
Fettkérper von Larven und vor allem von Puppen beschrieben hatte, ist diese 
Beobachtung oft bestatigt worden. Doch nur bei den wenigsten Insekten bleibt 
diese Anhaéufung auch bei der Imago bestehen, in noch selteneren Fallen ist eine 
weitere Vermehrung der Harnsiuremassen auch wahrend des imaginalen Lebens 
bis zum Tode beobachtet worden. In der Mehrzahl der Falle wird die wihrend der 
Puppenruhe angehaufte Harnséure beim Schliipfen des Insekts oder in seinen 
ersten Lebenstagen ganz oder gréBtenteils durch die Manrrenischen GefaiBe aus- 
geschieden. Die von den meisten Autoren bevorzugte Deutung dieser Erscheinung 
ist die, da wahrend der Zeit, in der die Manrrauischen GefaBe nicht funktions- 
fahig sind, der Fettkérper voriibergehend und aushilfsweise als Speicherniere 
arbeite. Als harnsiureeinlagernde Zellen erscheinen dabei teilweise besondere 
Uratzellen, oft aber auch normale Zellen des Fettkérpers. 

Kin Auftreten von Uraten in der Hypodermis ist in den letzten Jahren zweimal 
beschrieben worden. Poisson (1925) beobachtete, daB sich bei Larven von Noto- 
necta nach der vierten Hautung in der Hypodermis der Oberseite des Abdomens 
kristalline stark lichtbrechende Kugeln entwickeln, die er fiir Urate halt, und die 
bei der Hautung verschwinden. Fiir das Pterinproblem wertvoller sind die Beob- 
achtungen, die WiaGLuswortH (1933) ebenfalls bei einer Wanze, bei Rhodnius, 
gemacht hat. Er stellte fest, daB bei dieser Raubwanze gleichfalls auf dem vierten 
Larvenstadium wahrend der stdrksten Tiitigkeit der Hypodermis, die in dieser Zeit 
viele Mitosen zeigt, Harnsaure in Hypodermiszellen eingelagert wird. Der Héhepunkt 
der Kinlagerung fallt zusammen mit dem ersten Erscheinen der neuen Cuticula, 
und von diesem Zeitpunkt ab beginnen die Harnsaurekristalle in der Hypodermis 
weniger zu werden. WIGGLESWORTH glaubt nicht, daB diese Harnsaure aus anderen 
Geweben stammt, da zu dieser Zeit die Matprenischen GefaiBe voll arbeiten, sondern 
erklart sie als Produkte der lokalen Stoffwechselvorgange, die in dieser Zeit der 
Vorbereitung der Chitinabsonderung besonders energisch sind und viel stickstoff- 
haltiges Material umsetzen. Die harnsaurefiihrenden Zellen sind an bestimmten 
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Stellen lokalisiert, und er erklart diese Lokalisation durch die Beobachtung, daB 
die Zellen, in denen Harnsaure auskristallisiert, infolge ihrer Lage von der Zirkue 
lation etwas abgeschlossen sind. Wenn die harnsaurefiihrenden Zellen sich aus den 
Papillen, in denen sie lagen, in die K6rperhéhle zuriickziehen, verschwindet die 
Harnsaure. Diese Harnsiurezellen sind also nicht als Exkretionszellen aufzufassen 
sondern als Zellen, in denen Produkte des eigenen Stoffwechsels auskristallisieren, 
da zunachst die Méglichkeit eines geniigenden Abtransports fehlt und lokale (hes: 
sattigung eintritt. Diese Auffassung kénnte sich ohne gréBere Schwierigkeiten 
vielleicht auch fiir die Falle vertreten lassen, in denen Harnsaure in den eigentlichen 
Fettkérperzellen abgelagert wird. Uratzellen miissen im Gegensatz dazu vielleicht 
als wirkliche Athrozyten angesehen werden. Aber sie zeigen gerade deshalb cyto- 
logisch alle Merkmale voll tatiger Zellen und sind auf keinen Fall irgendwie vom 
Stoffwechsel abgeschlossen. Sie gleichen darin typischen Exkretionsorganen, die 
unter Energieaufwand arbeiten. 


Beim Vergleich zwischen Harnsiure- und Pterinablagerung zeigt sich 
also ein grundsatzlicher Unterschied. Harnsdure wird in der Regel aus- 
geschieden an Orten regen Stoffwechsels in tdtigen Zellen als Produkt des 
eigenen Stoffwechsels, oder sie wird von Sammelzellen gespeichert, die 
diese Speicherung als Hauptfunktion, also wohl unter Aufwand spezieller 
Energie durchfiihren. Pterin dagegen wird an Orten herabgesetzter Stoff- 
wechselintensitat eingelagert von Zellen, deren eigene Lebensprozesse 
weitgehend reduziert sind. 

Die einzige bisher beobachtete Ausnahme von dieser Regel ist das 
oben beschriebene wahrscheinliche Auftreten von Harnsaure bei Pachyr- 
rhina in Hypodermisabschnitten, deren topographische Beziehungen eigent- 
lich die Ablagerung von Pterin erwarten lieBen. Doch kann diese Kinzel- 
beobachtung nicht derartige Bedeutung haben, da dadurch die bei allen 
anderen Objekten iibereinstimmenden Beziehungen zweifelhaft wiirden. 
Man wird vielmehr nach der Ursache der Ausnahmestellung dieser Tipulide 


suchen mtissen. 


Ein ahnlicher Unterschied wie zwischen Harnséure und Pterin zeigt sich auch 
beim Vergleich zwischen der Guanin- und der Pterinablagerung. Es ist schon 
lange bekannt, daB viele Arachnoiden groBe Mengen Guanin ablagern, das bei den 
meisten Arten auch fiir Farbung und Zeichnung groBe Bedeutung hat. Doch findet 
diese Ablagerung nicht in der Hypodermis, sondern in den obersten Schichten des 
Mitteldarmdriisenkomplexes, also in einem stark arbeitenden Gewebe statt (Burr- 
KAU 1884, Faussuk 1909); vielleicht macht aber die Guaninablagerung bei [xodiden 
davon eine Ausnahme. Wir kénnen diese Ablagerung direkt mit der Harnsaure- 
ablagerung im Insektenfettkérper vergleichen, da auch hier schwerlésliche Produkte 
des Stickstoffstoffwechsels am Ort der Entstehung ausfallen. Die am_ besten 
bekannte und untersuchte Ablagerung und Verwendung von Guanin als Pigment 
ist seine Verwendung in den Guanophoren der Wirbeltiere. Zwischen diesen Guano- 
* phoren und dem Pterinepithel der Insekten besteht aber ein grundlegender Unter- 
schied. Die Hypodermiszellen des Pterinepithels haben als Hauptfunktion die 
Abscheidung und Ausbildung der Cuticula und ihrer Anhange zu leisten und lagern 
das Pigment erst nachtraglich nach Abklingen ihrer vollen Lebenstatigkeit ein; 
sie sind also pigmentierte Zellen. Die Guwanophoren dagegen sind mesodermale 
Elemente, die sehr friih zur Aufnahme des Guanins determiniert werden und fir 
die die Guaninablagerung wohl die einzige Funktion ist, die sie zu erfiillen haben 
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und erfiillen kénnen; sie sind echte Pigmentzellen, die oft in besondere Chromato- 
phorensysteme eingebaut sind. Diese Chromatophorensysteme liegen in normal 
versorgten Geweben und stehen oft in reger Wechselbeziehung zu besonderen 
Stoffwechselvorgingen des Gesamtorganismus, wie z. B. bei der Bildung der Pracht- 
kleider vieler Fische. 

GroBe Anhaufungen kristallisierten Guanins finden sich auch im Tapetum der 
Augen der verschiedensten Tierklassen und in den analog gebauten Reflektoren 
vieler tierischer Leuchtorgane. Sowohl Augen als auch Leuchtorgane sind als 
Organe mit reger Stoffwechseltatigkeit und Atmung zu betrachten, und so zeigt 
auch dieses Vorkommen von kristallisiertem Guanin den oben betonten Gegensatz 
zur Pterinablagerung. : 

Besonders deutlich wird dieser Gegensatz beim Vergleich der Pterin- 
ablagerung mit dem einzigen bekannten Vorkommen von Guanin bei 
Insekten, dem Guaninreflektor der Leuchtorgane der Lampyriden. In 
diesen Organen liegt das Guanin direkt neben den stark tatigen Driisen- 
zellen, die zur Erméglichung des Leuchtvorganges gut mit Tracheen 
versorgt sind, die auch die Guaninschicht durchziehen und versorgen. 


c) Die Exkretnatur der Pterine, 


Hopkins hat die Auffassung, da die Pieridenfarbstoffe wahre 
Exkrete seien, in seinen Arbeiten dadurch zu stiitzen versucht, daB er in 
den Exkreten schliipfender Falter das gelbe Pigment nachzuweisen ver- 
suchte. Er hat tatsachlich mit solchen Exkreten frisch geschliipfter 
Zitronenfalter die Lepidoporphyrinreaktion erhalten. 


Bei einer Nachpriifung dieser Annahme mit den in letzter Zeit ausge- 
arbeiteten exakten Mikromethoden hat sich jedoch gezeigt, daB HopKIns’ 
Beobachtung ein Irrtum war. Der gelbe Korper in den Gonepteryx- 
exkreten zeigt nicht die geringsten Beziehungen zu Xanthopterin. Ebenso 
lie8 sich in‘den Exkreten frisch geschliipfter Hornissen weder Xantho- 
pterin noch Leukopterin, sondern lediglich Harnsiure nachweisen 
(BrcKER 1937). 

In den Exkreten frisch geschliipfter KohlweiBlinge hat WrELAND 
(1933) vergeblich nach Leukopterin gesucht und nur Harnsaure gefunden. 

Diese vergebliche Suche nach den Pterinen in Exkrementen, ihr spur- 
loses Verschwinden bei den Sauerstofftieren und die Tatsache, daB bei 
der Mehrzahl der Insekten weder in der Hypodermis noch in den Exkreten 
Pterin gefunden werden kann, obwohl wir doch voraussetzen miissen, daB 
seine Vorstufen im Stoffwechsel vorhanden sind, weisen darauf hin, daB 
die Pterine nicht als Exkrete im eigentlichen Sinn aufzufassen sind. Die 
Vorstufen oder die Farbstoffe selbst diirften vielmehr im Normalfall, 
also bei allen nicht pterinablagernden Insekten, vor der eigentlichen Exkre- 
tion in wirkliche Exkretprodukte, vielleicht in Harnsaure, umgewandelt 
werden. Danach ist auch die verbreitete Auffassung, daB die Ablagerung 
von Pterinpigment eine Entlastung der eigentlichen Exkretion bedeute, 
nicht richtig; denn sie sind noch gar nicht exkretionsreif, da sie die 
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Matricuischen GefaBe anscheinend nicht passieren kénnen. Es handelt 
sich vielmehr bei der Pterinablagerung um einen Ablagerungsvorgang 
_ eigener Art, der beim heutigen Stand unseres Wissens teleologisch schwer 
zu erklaren ist; als Reservestoffspeicherung ist sie genau so wenig zu 
deuten wie als wahre Exkretion. Man kann aber von einer Entlastung 
der Exkretion vielleicht insofern sprechen, als durch die Pterinbildung 
groBe Mengen stickstoffhaltigen Materials unldslich festgelegt werden, 
die andernfalls wahrscheinlich als Harnséure ausgeschieden werden 
miiBten. , : : 

Im Normalfall ist das Pterin mit der Ablagerung in die Hypodermis 
aus dem Stoffwechsel véllig ausgeschieden und auch alle anderen Lebens- 
prozesse der pterinfiihrenden Zellen sind fast véllig zum Stillstand ge- 
kommen. Hine Wiederauflésung des Pterinpigments und sein Ver- 
schwinden aus dem Ort seiner Ablagerung wird nur an wenigen Stellen 
des Wespenkérpers beobachtet und ist als Folge einer fortgesetzten 
Schadigung des Hypodermisgewebes, also als ein pathologischer ProzeB, 
aufzufassen. Dieser Vorgang wird an anderer Stelle beschrieben (BECKER 
1937). 


G. Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 

Die Pterine sind eine besondere Gruppe von Naturstoffen, die den 
Purinkérpern verwandt sind, sich von diesen aber chemisch und physio- 
logisch deutlich unterscheiden. 

Bei vielen Hymenopteren, einer Familie der Lepidopteren (den Pieri- 
den), wenigen Neuropteren und Cicaden, anscheinend auch bei einzelnen 
Dipteren wird Pterin als Pigment abgelagert. Aus diesen Vorkommen 
als Pigment 1a8t sich nicht direkt auf die Verbreitung der Pterine in 
tierischen Kérpersaften und Geweben schlieBen. Das Auftreten und die 
Bedeutung von Pterin im Saugetierorganismus zeigt vielmehr, daB 
wir mit dem Vorkommen von Pterin bei allen Tierklassen rechnen kénnen 
und da das Eingreifen von Pterin in innere Stoffwechselvorginge weiter 
verbreitet ist als die Ablagerung von Pterin als Pigment. Diese Ablagerung 
ist an ein Zusammenspiel anatomischer und physiologischer Bedingungen 
gebunden, das nur bei den obengenannten Insekten verwirklicht ist. 

Die natiirlichen Pterinpigmente sind Gemische mehrerer Kinzelfarb- 
stoffe der Pteringruppe und immer kristallin. Sie werden entweder in 
der geschlossenen Flache der Hypodermis oder in Schuppen und Haaren 
abgelagert. Ihre Einlagerung ist Funktion der Kinzelzellen und erfolgt 
kurz vor oder nach dem Schliipfen der Imago, also nach Beendigung der 
wahrend der Metamorphose erfolgten groBen Stoffverschiebungen und 
Stoffumsetzungen. ¥ 

Das Pterinpigment ist an solchen Stellen der Hypodermis lokalisiert, 
an denen in der Hypodermis selbst oder im direkt anliegenden Gewebe 
der Stoffwechsel gering ist. Es sind dies die Duplikaturen des Integu- 
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ments, die Hypodermisflichen iiber den gro8en Tracheenblasen und die 
distalen Abschnitte der Beine. Die pterinfiihrenden Zellen zeigen zur 
Zeit der Pterineinlagerung cytologisch alle Anzeichen eines stark redu- 
zierten Zellstoffwechsels. Trotz dieser Reduktion ist der Funktionszu- 
stand jeder Einzelzelle fiir die Zusammensetzung des in ihr entstehenden 
Pteringemischs ausschlaggebend. te 

Im Gegensatz zu Pterin werden Purine (Harnséure und Guanin) 
meist nicht an solchen Orten herabgesetzter Stoffwechselintensitat ab- 
gelagert. Sie kristallisieren in der Regel an Orten regsten Gewebsstoff- 
wechsels im produzierenden Gewebe selbst infolge Ubersattigung aus. 

Die Pterine der Insekten diirfen nicht als wahre Exkretionsprodukte 
betrachtet werden, da sie nicht exkretionsreif im eigentlichen Sinne sind 
und auch die Matpicuischen GefaBe als spezifische Ausscheidungsorgane 
nicht auf ihre Ausscheidung eingestellt sind. 

Herkunft, Vorstufen und Bildungsweise der Pterine sind noch unbe- 
kannt; bei Insekten scheinen sie ein EKigenprodukt des tierischen Stoff- 
wechsels zu sein. Im Gegensatz dazu k6énnten sie beim Saugetier den 
Charakter eines Erganzungsstoffs aus der Gruppe der B-Vitamine be- 
sitzen. 

Das Zeichnungsmuster der Wespen, dessen Grundtyp fiir alle Arten 
der Gattung Vespa der gleiche ist, ist gewissermaBen ein Abbild der 
Intensitat der Stoffwechselvorginge, die in den einzelnen Abschnitten der 
Hypodermis und in den ihr unmittelbar anliegenden Geweben ablaufen: 
Pterin zeigt herabgesetzten, Melanin dagegen normalen oder erhéhten 
Stoffwechsel an. 

In der Wespenzeichnung und verwandten Zeichnungen ist das Zeich- 
nungsmelanin entwicklungsgeschichtlich und physiologisch der primare 
Zeichnungsbestandteil, durch dessen Lokalisation das Zeichnungsmuster 
vollig bestimmt ist. Pterin wird nachtraglich als Erginzungspigment 
eingelagert und bedeutet fiir die Zeichnung des Tieres lediglich eine 
Steigerung des Kontrastes zwischen Zeichnungsmelanin und Grundfliche. 

Die topographischen und physiologischen Faktoren, die die Lokali- 
sation von Melanin auf der einen und Pterin auf der anderen: Seite 
bestimmen, wirken lediglich iiber eine Beeinflussung des Stoffwechseltyps 
der einzelnen Hypodermiszellen. Melaninbildung und Pterinbildung sind 
zwei gegensitzliche Typen in der Arbeitsweise der Hypodermiszellen und 
zeigen im Normalfall keine Ubergiinge. 

Die rote Zeichnung von Vespa rufa L. ist nicht auf Erythropterin 
zurickzufiihren, sondern beruht auf der Einlagerung eines roten Ko6rpers 
der Melaningruppe in diejenigen Stellen der Cuticula, unter denen die 
Faktoren, von denen die Melaninbildung bestimmt wird, schwacher auf 
die Hypodermis wirken. Die rotbraunen Zeichnungen vieler Ichneumo- 
niden und Sphegiden zeigen genau dieselben Verhaltnisse. 
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Die Tiere und ihre Haltung. 


Die Kidechsen, an denen die nachstehend mitgeteilten Beobachtungen 
angestellt worden sind, gehéren fast ausschlieBlich der Art Lacerta 
melisellensis BRAUN (= L. fiumana WERNER) an, also einer der beiden 
»griinen Mauereidechsen‘*. In nachster Linie wurde auch Lacerta sicula 
RaFInesQueE (= L. serpa Rav.) herangezogen. Die weitgehende Gleich- 
artigkeit des Verhaltens dieser beiden ja auch morphologisch sich sehr 
nahestehenden Arten sei im voraus angemerkt. Dagegen scheint Lacerta 
murals (LAURENTI), die ,,graue Mauereidechse“, etwas abzuweichen, ohne 
daB ich mich wegen der Sparlichkeit meiner diesbeziiglichen Beob- 
achtungen genauer dartiber 4uBern kénnte. Wenn kiinftighin die Art nicht 
ausdriicklich. angegeben ist, so handelt es sich stets um DL. melisellensis. 


. 
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Der Kiirze halber ist meist von ,,L. mel.‘ und lu. sic. die Rede. 


Das _wichtigste L. mel. betreffende Beobachtungsmaterial lieferten meine 
Stammeidechsen, die gleichzeitig zu Zuchtzwecken dienen. Ein Teil der Tiere bleibt 
also wahrend der ganzen Beobachtungsdauer (Anfang Marz bis Anfang November 
1936) gleich. Vielerlei Versuche konnten oder muften jedoch auch unter Zuhilfe- 
nahme von nur voriibergehend eingebrachten Tieren angestellt werden. Es wurden 
Exemplare verschiedener (nichtgeographischer) Varianten benutzt. Nachstehend 
gebe ich ein Verzeichnis der 6fter im Text auftretenden Tiere nebst einigen kurzen 
Auskinften dartiber (alle die jetzt genannten Tiere gehéren der Art L. mel. an). 
3 1. Starkes Mannchen mit karminroter Unterseite und kraftiger Zeichnung. 
Geboren vor 1935. Von Beginn der Beobachtungen bis 20. 5., wo es entkommt. 
3 2. Etwas schwacher als ¢ 1, auch vor 1935 geboren; mit orangegelber Unter- 
seite. Von Anfang bis Ende der Beobachtungen, wird jedoch am 5.7. kastriert. 
Ol 3 1. Sehr starkes alteres Mannchen vom ,,olivacea‘‘-Typ, dem jede dunkle 
Zeichnung fehlt. Unterseite orange. Von Beginn bis Schlu8 der Beobachtungen. 
Br.ol §: Ziemlich schwaches Stiick vom Olivaceatyp, zugleich einfarbig 
braun, also ohne jedes Griin. Unterseite Hellrosa. Wachst zu Beginn der Beob- 
achtungen noch etwas, Geburtsjahr also 1935. Ab Anfang Mai bis Ende der Beob- 
achtungen. 

WeiBb. ol J: Griines Olivacea-Mannchen mit weiBer Unterseite. Mittelstarkes 
Tier, das zu Beginn der Beobachtungszeit noch deutlich wachst. Geburtsjahr 1935. 
Mitte April bis Ende der Beobachtungen. 

Br. 91: Braunes Weibchen vom gezeichneten Typ, das in den ersten Frihlings- 
monaten zu bedeutender GréBe heranwachst. Geburtsjahr. 1935.. Ab Beginn der 
Beobachtungen bis Ende Juli, wo es entkommt. 

* Altes 2. Schwach gezeichnetes, griines Tier. Geburtsjahr vor 1935. Ab Anfang 
April bis Ende der Beobachtungen. 

Br. ol &. Braunes Weibchen vom Olivaceatyp, wohl vor 1935 geboren. Ab 
Ende April bis Schlu8 der Beobachtungen. 

_Es sei noch bemerkt, daB sowohl L. mel. als auch L. sic. in weniger als einem Jahre 
zur Geschlechtsreife heranwachsen. Spit im Jahre geborene Jungtiere wachsen 
sich dann erst im Friihling des folgenden Jahres aus und kommen entsprechend 
verspatet und abgekiirzt zur Fortpflanzung. 

Diese Eidechsen werden nicht in den iiblichen, verglasten Terrarien gehalten, 
sondern in Kasten aus Holz oder Eternit mit einer Grundflache von 50 x 100 cm 
und einer Wandhéhe von 30—35 cm. Die obere Hilfte der Wandhohe ist entweder 
sorgfaltig lackiert oder mit Blech ausgekleidet, so daB den Insassen das Hochklettern 
unméglich gemacht ist. 6 derartige Becken stehen breitseits aneinander, auf der 
unbedeckten Terrasse des Instituts den gréBten Teil des Tages der Sonne ausgesetzt 
und allen klimatischen Einfliissen zuginglich. Bei der Inneneinrichtung wird auf 
alle Bediirfnisse, aber auch auf méglichste Ubersichtlichkeit Riicksicht genommen. 
Vor den Schmalseiten sitzend, kann man 3 oder auch mehr Becken gleichzeitig 
iiberschauen. Ich halte diese Art der Haltung fiir die vorteilhafteste, erstens aus 
klimatischen Griinden, und dann auch, weil die Glasscheibe von der Hidechse 
wenigstens anfangs nicht ,,verstanden‘ wird und zu Aufmerksamkeit beanspruchen- 
dem Entlanglaufen mit Durchbruchversuchen Anla® gibt. 


Studierte Reaktionen und ihre allgemeine Bedeutung. 

Zur Vermeidung der Schwierigkeit, da das Deskriptive tiber die 
Verhaltensweisen die Darstellung der Zusammenhange store, nehme ich 
den gréBten Teil der Beschreibung der Bewegungstypen nebst. grober 
UmreiSung ihrer Bedeutung vorweg, wobei letztere nur soweit beriihrt 
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werden soll, daB dem Beschriebenen sein Platz fiir die zukinftige Be- 
nutzung angewiesen wird. Den Begattungsvorgang und das Kampfen 
begreife ich hierunter nicht ein. Dagegen finden einige in unserem Zu- 
sammenhang nebensichliche Reaktionen Beriicksichtigung, nicht zuletzt 
zur Differentialdiagnose des Wichtigen. 


Die Imponierhaltung. 


Mit dieser von Heryrotu iibernommenen Bezeichnung ist hier jene 
Besonderheit des Benehmens gemeint, aus der man (nach Kenntnis 
vorausgegangener Falle) das Bestreben ersehen kann, sich die Uberlegen- 
heit iiber andere Artgenossen zu sichern. Dies kann im kampferischen 
Sinne sein, oder aber, nur im Falle des Mannchens, Begattungsabsicht 
ausdriicken. Bis zu einer spateren genaueren Besprechung (S. 769/70) muB 
diese zweite Alternative vorlaufig in dieser Form hingenommen werden. 

Die imponierende Hidechse richtet sich auf den steil gestellten Vorder- 
beinen auf, neigt die Schnauze zum Boden, so daB die Haltung eines 
beigeziumten Pferdes entsteht, bliht die Kehle auf und flacht den ganzen 
Rumpf, besonders im Brustabschnitt, seitlich ab, so dai der Querschnitt 
schmal und hoch, die Seitenansicht breit wird. In dieser Haltung wird 
im ausgepragten Fall langsam, etwas ruckweise, auf den Gegner bzw. 
Partner zugeschritten. Dies geschieht nicht auf kiirzestem Wege, sondern 
in gekriimmter Bahn, wobei der Imponierende etwa auf die Flanke des 
Angegangenen trifft, falls dieser am Ort geblieben ist. Beim Schreiten 
wird die Korperachse nicht in Fortbewegungsrichtung gehalten, sondern 
sie weicht kopfseits etwas nach auBen ab. Diese Art der Annaherung 
bewirkt, daB dem Angegangenen die Breitseite gezeigt wird. Das 
Prinzip des SichgroBmachens ist ein Bestandteil wohl aller Imponier- 
haltungen, die man kennt. Die Darbietung der Breitseite im besonderen 
wird von anderen Hidechsen noch ausgepragter geiibt (NOBLE und Brap- 
LEY), desgleichen von Fischen (LissMANN, LORENZ). 

Mit der Abflachung und dem Kehlblahen ist in der Regel bei den 
Mannchen von L. mel. noch ein anderer Effekt verbunden: Die gelbe oder 
rote Unterseite, vordem nur in der Kopfregion gut sichtbar, leuchtet 
auch an Brust und Bauch hervor. 


Das Treteln. 


Mit diesem Wort, das ich aus meinen Aufzeichnungen iibernehme, 
benenne ich jene Bewegungsweise, die, genau reziprok dem Imponieren, 
das Ausweichen eines Artgenossen einem anderen gegentiber ankiindet 
oder begleitet. Die tretelnde Eidechse richtet ihren Kopf wie eine Kom- 
paBnadel auf die herannahende und bewegt ihn schnell ruckweise auf 
und ab. Gleichzeitig schlagen die Vordergliedmafen in schnellem Takt 
auf den Boden. In fliichtiger Ausfiihrung kann diese Gruppe von Be- 
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wegungen auch verstiimmelt werden. Es kann zum Beispiel, wenn das 
eine Vorderbein gerade zum Aufstiitzen nottut, nur mit dem anderen 
getretelt werden, ja, bei der schon davoneilenden Eidechse kann die 
Beinbewegung iiberhaupt eingespart werden und nur ein Kopfnicken 
erhalten bleiben. 

Entsprechend der Erwahnung, da& das Treteln dem Imponieren 
reziprok ist, wird es sowohl vom bedrohten Artgenossen gebracht als 
auch vom Weibchen, dem ein Mannchen in Begattungsabsicht naht. 
Mannchen zeigen es nie so ausgepragt. Ganz selten beiBt eine tre- 
telInde Kidechse auch zu, jedoch in ausgesprochen defensiver Art und 
Weise; doch habe ich das nur in einem Fall, und zwar bei L. agilis be- 
obachtet. ; 

AuBer von L. mel., sic. und agilis kenne ich das Treteln noch von 
L. viridis. Auch GutcKsexic scheint es bei viridis gesehen zu haben, 
KLINGELHOFFER beschreibt es von agilis genauer. Nach Prracca scheint 
es bei Iguana tuberculata etwas nicht nur dem Bewegungsablauf, sondern 
auch der Bedeutung nach Ahnliches zu geben. 


Einige andere Bewegungen. 


Es gibt ein zierliches Winken mit einem oder beiden Vorderbeinen, 
das auBerlich mit dem Treteln Ahnlichkeit hat. Der Erscheinung nach 
unterscheidet es sich dadurch, daB niemals eine Kopfbewegung dazutritt. 
Der Bedeutung nach fallt seine soziale Nebensachlichkeit schon dadurch 
auf, daB es auch von ganz allein befindlichen Kidechsen geiibt wird. Auch 
das residierende Mannchen, das in seinem Bereich keine Hidechse zu 
fiirchten hat, iibt dieses Winken. Man sieht es zum Beispiel im Augen- 
blick des Haltmachens auf einem eben erkletterten Stein und in ahn- 
lichen Lagen des Zégerns; auch beim Sichzurechtriicken auf warmem 
Boden. 

Zu erwaihnen ist ferner das Schwanzschlagen von verangstigten oder 
auch sonst hoch erregten Eidechsen. Man sieht es z. B. bei vom Menschen 
oder von Artgenossen verfolgten Tieren in Pausen der Hatz; gegentiber 
einem Stock oder der menschlichen Hand, die, zunachst fiir unschadlich 
gehalten, der Eidechse durch stetes Nachriicken unheimlich zu werden 
beginnen. Ganz besonders haufig zeigen es junge Eidechsen, z. B. beim 
langsamen, gespannten Anschleichen einer Fliege, und am unfehlbarsten 
und ausgepragtesten beim vorsichtigen Angehen einer in Abwehrstellung 
verharrenden Gottesanbeterin bis auf Ziingelentfernung. Das Schlagen 
erfolgt in der Horizontalebene und kann von verschiedener Amplitude 
sein, vom schnellen Zittern angefangen bis zum ringelnden Peitschen. 
Es beginnt basal und setzt sich nach au8en in gleitenden Wellen fort. — 
Man kann sich gut vorstellen, da8 das Schwanzschlagen jener Echsen, 
die es zur Verteidigung gebrauchen, aus ahnlichen Anfangen hervor- 


gegangen ist. 
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Wegen einer oberflaichlichen Ahnlichkeit mit der Imponierhaltung 
sei noch bemerkt, da® eine durch Strahlung angewarmte Eidechse, die 
in schattige Bezirke tiberwechselt, stelzbeinig wie ein Krokodil lauft. 
Umgekehrt ist sie auf warmem Boden bestrebt, den Bauch fest aufzu- 
legen, oft unter Hochheben aller 4 Gliedmafen. 


Das Verhalten gleichgeschlechtiger Artgenossen untereinander. 
Das Kémpfen der Mdnnchen. 

Bald nachdem ich im zeitigen Friihjahr die erste Mannchengesellschaft 
zusammengestellt hatte, begannen die ersten Raufereien. Ein starkes 
Tier begann die Imponierhaltung zu zeigen und dem bedrohten Kafig- 
genossen, der regelma®ig unter TretelIn wich und das Weite suchte, 
nachzujagen. Der Bedrohte ,,verstand“ also die Imponierhaltung. Die 
Hatz in einem mit mehreren Mannchen besetzten Becken lauft etwa so ab: 
Schon im noch unvollkommen warmen Zustand — die Marznachte kénnen 
noch richtig kalt sein und die Strahlung ist morgens maig intensiv — 
marschiert das Tier, welches von nun an als ,,Tyrann“ bezeichnet wird, 
auf ein beliebiges anderes Mannchen in Imponierhaltung zu. Ist der 
Tyrann bedrohlich nah, so beginnt dieses hastig zu treteln und davon- 
zueilen, jener jagt nach. In vielen Fallen gelingt das Einholen des Ver- 
folgten schnell, dank den Ecken, die dem Verfolger eine Wegabkirzung 
erlauben. Der Tyrann fat also in diesem Fall zu, halt den gerade er- 
wischten K6rperteil fest und beginnt den Gegner heftig abzuschiitteln. 
Hat der Ergriffene geniigend Bewegungsfreiheit, so beiBt er zuriick und der 
Waffengang wird unter Umstanden vorlaufig beendet. Es kann auch zu 
langerem VerbeiBen kommen. Gelingt dem passiven Tier die Flucht, so 
ist das fiir den Tyrannen meist das Signal zur erneuten Verfolgung. 
Wahrend der Hatz stieben nun auch andere Kafiginsassen, an denen die 
Jagd vorbeieilt, davon, und es kann vorkommen, da der Verfolger 
einen anderen Fliichtling oder aber auch ein bisher ruhig daliegendes Tier, 
an das er gerade gerat, aufs Korn nimmt. Von Pausen unterbrochen, die 
schon durch die Ermiidung des Verfolgers, der ja immer derselbe bleibt, 
bedingt sind, kann dieser Betrieb iiber die ganze Aktivitatsperiode des 
Tages wihren. Praktisch ist es allerdings so, daB von einem bestimmten 
Grad der Heftigkeit der Tyrannei ab die passiven Tiere sich nicht mehr 
aus ihren Verstecken hervortrauen, oft freilich auch dort noch aufgestébert 
und hervorgehetzt werden. Denn es ist bezeichnend fiir das Tyrann- 
mannchen, das sich noch in der Erregung vorausgegangener Kampfe 
befindet, vielleicht auch den Gegner noch wittert, daB es haufiger und 
unruhiger das Gebiet ablauft als gewéhnlich. 

Ks sei besonders betont, da& nur ein Mannchen tyrannisiert, und 
da alle andern Mannchen des Kafigs Ziel seiner Kampfwut sind. 

Das Schiitteln des Kampfgegners wie auch der Beute ist nicht nur bei 
Reptilien, sondern auch bei Végeln und Saugern weit verbreitet.. Es ist 


und soziales Verhalten von Mauereidechsen. 757 


- von einer Wirksamkeit, die daraus hervorgehen mag, daB ¢ 2 (zur Zeit, 
_ als es schon kastriert war, was aber hier nichts zur Sache tut) einem viel- 
leicht um etwas schwacheren Stiick, das ihm zu Versuchszwecken bei- 
gegeben war, die Halswirbelsaule brach. Es ist das einer von den selteneren 
Fallen, in denen ein tyrannisiertes Mannchen wirklich im Zweikampf 
umgebracht wurde; haufiger zieht sich der Verfolgte, durch Bisse schon 
geschwacht, in ein Versteck zuriick, in dem er dann an seinen Wunden 
und Entkraftung eingeht. Bei geniigend warmem Wetter wiirde ich 
héchstens einem meiner 5 Stammannchen, namlich br. ol 3, eine fremde 
mannliche Hidechse gleicher Art beigeben kénnen, ohne ihr binnen 
3 Tagen den Tod vorauszusagen. Bei den gewohnlichen Priifungen des 
Kampftriebs wird natiirlich das passive Versuchstier aus dem Kafig 
des Tyrannen entlassen, sobald letzterer die ersten Beweise seiner 
Rauflust gegeben hat. 

.Es ergibt sich aus der Verfolgung, daB der Schwanz des Verfolgten 
in groBer Gefahr ist, ergriffen zu werden. In der Tat kaut und schiittelt 
der Verfolger oft genug daran herum, jedoch kommen verhialtnismaBig 
auffallend wenige Schwanzbriiche vor. Das ist wohl darauf zuriickzu- 
fiihren, daB die vom artgleichen Verfolger gehetzte Eidechse nie in das 
hohe Erregungsstadium gerat, das zur Vorbereitung der Autotomie not- 
wendig ist. In Freiheit, bei der Méglichkeit des geradlinigen Fliichtens 
aus dem Gebiet des Verfolgers, diirften die Kampfe ja kaum je wirklich 
lebensgefahrlich werden. Immerhin mégen sich drauBen relativ mehr 
Briiche ereignen als im KAafig, weil der Verfolger ohne Ecken viel mehr 
in die Lage kommen wird, den Schwanz als nachstes zu fassen. Wahrend 
der ganzen Beobachtungsdauer sind mir nur 3 Schwanzbriiche vorge- 
kommen, in zweien dieser Falle wurde das verstiimmelte Tier tot auf- 
gefunden. In keinem Fall wurde der Schwanz etwa aufgefressen. — Es 
sei hier bemerkt, daB man die meisten Regeneratschwanze in Freiheit 
in unmittelbarer Nahe menschlicher Ansiedlungen findet, was nur auf 
Katzen, Hunde und Kinder zuriickzufiihren ist. Von Inselverhaltnissen 
sei dabei abgesehen. 

Flucht reizt zur Verfolgung. Ich habe mehrfach gesehen, daf der 
Tyrann, des Kampfens offenbar miide, sich gegeniiber einem seiner Unter- 
driickten zur Ruhe anschickte und dann, durch sein tretelnd kehrt- 
machendes Gegeniiber gleichsam fortgezogen, doch wieder zur Verfolgung 
aufbrach. : 

Es kénnte aus dem bisherigen hervorgehen, da das Kampfen nur 
dann in Gang kommt, wenn der durch Imponierhaltung Bedrohte weicht ; 
das ist nicht der Fall. Unter gewissen Umstanden und im Falle besonders 
mutiger Veranlagung wird dem Angreifer die Imponierhaltung in seinem 
eigenen Bereich erwidert. Gerade in solchen Fallen kommt es zu den 
allerhartesten und verbissensten Raufereien, da von beiden Seiten 
aggressiv vorgegangen wird und zwischenliegende Verfolgungspausen 
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wegfallen. Man beobachtet dabei die extremsten Imponierhaltungen, 

-auBerdem eine gewisse Phase lauernder Kampfunterbrechung, in der 
beide Kampfer sich die aufgerissenen Rachen entgegenhalten. Dabei 
wird der Kopf tief an den Boden gedriickt, wohl zum Schutz von 
Brust und Vorderbeinen; da anderseits der Rumpf vom Boden ab- . 
gehoben und extrem abgeplattet ist, entsteht eine eigentiimlich katz- 
bucklige Stellung. 

Sehr schwach ausgepragte Imponierhaltung, unter Umstanden auf 
einfaches Kehlblahen beschrankt, beobachtet man in den Fallen, in 
denen es beispielsweise gilt, eimen schon fliichtenden Gegner einzu- 
holen.. Oft beobachtet man dabei itiberhaupt nichts Besonderes an der 
Haltung. 

Oben wurde schon gesagt, daB im Kafig mit mehreren Insassen ein 
einziges Mannchen aufsteht, das alle anderen tyrannisiert. Im folgenden 
sei die Rangordnungsfrage genauer behandelt. 

Von sozialen Vogeln und Saugern ist ja bekannt, daB die Gliederung 
der Gemeinschaften so weit geht, daB selbst bei groBer Kopfzahl jedes 
Mitglied seine bestimmte Rangstellung zwischen einem nachsthdheren | 
und einem ndachsttieferen einnimmt. Beobachtet man die zusammen- 
gesperrten Eidechsenmannchen, von denen man ja von vornherein weil, 
daB sie nur durch AufSenumstinde zusammengehalten werden, so 
stellt sich folgendes einfache Verhaltnis heraus: Der Tyrann unter- 
driickt alle; jeder von den Unterdriiekten fiirchtet nicht nur den 
Tyrannen, sondern. jede andere im Kafig vorhandene Eidechse. Das 
geht so weit, daf selbst hinzugebrachte Weibchen oder halbwiichsige 
Mannchen Ausweichen verursachen. Man sieht, daB die Imponierhaltung 
nach ein paar gemachten Erfahrungen keineswegs mehr das allein MaB- 
gebende fiir die Fluchtreaktion ist, denn es wird ja jede zufallig des 
Wegs kommende Hidechse gefiirchtet. Im allgemeinen ist es dann so, 
dafS die ruhig liegende Eidechse der herannahenden ausweicht. Sie 
macht je nach des Ortes Gelegenheit kehrt, schliipft am vermeintlichen 
Angreifer vorbei oder springt auch tiber ihn hinweg. Oft prallen auch 
von 2 aufeinander Zulaufenden alle beide zuriick. ; : 

Insofern bei mehreren zusammengesperrten Mannchen nur ein einziger 
Sieger und eine unter sich nicht weiter gestufte Anzahl Besiegter zu 
unterscheiden ist, verhielten sich die Stichlinge WuNDERs ebenso. In 
Becken mit geniigender Raumfreiheit kénnen dann mehrere Stichlings- 
mannchen je ein Territorium griinden; bei meinen Eidechsen war das 
nicht méglich, weil ihre natiirlichen Raumanspriiche an die Art der 
Haltung ganz andere Anforderungen stellen wiirden. 

* Im Herbst stellte ich eine weitere, groéRere Gesellschaft frisch ge- 
fangener Mannchen zusammen, die nach Ausscheiden eines fast sofort sich 
erhebenden Tyrannen unter sich tagelang indifferent blieb. Das eines 
Tages zu beobachtende nervése Treteln und Ausweichen untereinander 
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lie das Vorhandensein eines neuen Tyrannen auch in seiner vor- — 


laufigen Abwesenheit erkennen. Als ich ihn dann erkannt und isoliert 
hatte, blieb das angstliche Gehaben der Unterdriickten noch eine Zeit- 
lang bestehen. 

Aus diesem Mangel einer Rangordnung hatte ich anfangs auf ein 
ganzliches Fehlen der Fahigkeit des Unterscheidens von Individuen 
sowie Abwesenheit sozialer Elemente im Verhalten geschlossen. Beide 
Annahmen stellten sich im weiteren als falsch heraus, woriiber in einem 
spateren Abschnitt (8.780) zu berichten sein wird. 

Die Eignung zum Tyrannen ist nach meinen Erfahrungen ohne deut- 
lichen Zusammenhang mit der GroéBe und Buntheit eines Mannchens. 
Zwar war bei der Friihjahrsgesellschaft der erste Tyrann das starkste 
Mannchen von allen, nach dessen Entkommen der nachste aber héchstens 
gleich stark mit einem der tbrigen Tiere. Bei der Herbstgesellschaft war 
das erste Stiick, das sich erhob, das schabigste, klein und mit blaBrosa 
Bauch. Das nachste war unter 12 mittelstark und von verhaltnismaBig 
unscheinbarer Bauchfarbe. 

Ich beschreibe nun das weitere Schicksal der Frihjahrsgesellschaft. 
Wir hatten sie verlassen bei der Erhebung eines zweiten Tyrannen nach 
dem Entkommen des ersten. Dieser zweite war $1. Unter seiner Herr- 
schaft befanden sich 4 andere Mannchen, von denen das schwachste zur 
Erhaltung seines Lebens bald herausgenommen werden muBte. Die 
3 ubrigen wurden jetzt in einen anderen Behalter gesetzt; sie trugen alle 
einige Schrammen, insbesondere eines mit einer ernsthaften Wunde an 
der Hiifte war recht matt, fraB aber, und begann, noch nicht 2 Tage nach 
der Umsetzung, die beiden anderen anzugreifen. Dieser neue Tyrann 
war $2. Die beiden Unterdriickten kamen wieder in einen neuen K§fig, 
und bereits am nachsten Tag setzte das sehr kraftige ol g 1 dem rest- 
lichen Tiere in gefahrlicher Weise zu. Dieses letzte Mannchen, das ja 
nacheinander die Gewaltherrschaft von 3 anderen iiber sich ergehen 
lassen muBte, erholte sich nicht mehr. Bereits am Tag nach Beginn 
der MiBhandlungen von ol g 1 nahm ich es, dem Tode nahe, aus seinem 
Versteck heraus. 

Aus diesem Bericht geht hervor, da potentiell wohl jedes erwachsene 
Mannchen zum Tyrannen werden kann. In der Folge hat sich das noch 
éfter bestatigt. Eine einzige Ausnahme stellt ein Ende April eingebrachtes 
Stiick dar, das nach etwa einer Woche Aufenthalt in seinem Behiilter 
gegen ein zugebrachtes anderes Mannchen kein einziges Mal Imponier- 
verhalten zeigte, vielmehr, als dieses aggressiv wurde, sofort die Flucht 
ergriff. Bei langerer Eingewéhnungszeit wiirde sich das vielleicht HOG 
geandert haben. : s 

Rufen wir uns jetzt ins Gedachtnis zuriick, in welcher Reihenfolge sich 
die Mannchen jener Friihjahrsgesellschaft zur Tyrannei erhoben: “Ab- 
gesehen vom allerersten Tier, das. wir beiseite lassen, bi8B g 1 zuerst die 
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iibrigen 3, von diesen g 2 die beiden anderen, zum SchluB ol 3 1 das 
letzte Tier, das dann ausschied. 4 Tage, nachdem das verwundete ¢ 2 
die ersten Angriffe auf die 2 anderen Mannchen gezeigt hatte, kommt g1 
zuihm in den Kafig, jene Hidechse also, aus deren gefaéhrlicher Umgebung 
es erst vor weniger als 6 Tagen errettet wurde. g 2 nimmt seinen alten 
Tyrannen sofort an, der gibt bei den ersten Angriffen die Imponierhaltung 
ohne Ausweichen zuriick, bleibt jedoch schlieBlich vor den schnell sich 
wiederholenden Angriffen des ¢ 2 im Nachteil. — Das eben in seinem 
eigenen Territorium tiberlegen gebliebene g¢ 2 kommt dann sofort zu dem 
noch vor 4 Tagen von ihm selber miBhandelten ol ¢ 1, dem es in ahnlicher 
Weise unterliegt wie einige Minuten friiher ¢ 1 ihm selber. Jedoch unter- 
liegt es schneller und griindlicher, weil diesmal die Krafteverteilung 
etwa gleich ist, wahrend sie vorher das unterlegene ¢ 1 begiinstigt hatte. 
$2 kommt nun sofort in einen neuen KAafig, in dem es unter dem frischen 
Eindruck seiner Niederlage vor einem unausgewachsenen Mannchen 
tretelt, das, auch neu und veradngstigt, seinerseits selber ausweicht. 
Wieder wird 3 2 gleich weiter umgesetzt, und zwar zuriick in seinen alten 
Kafig, in dem es 20 Min. vorher 3 1 besiegt hatte. Dies letztere ist in- 
zwischen an der Statte seiner Niederlage verblieben und empfangt das 
hinzukommende $2 sofort mit Angriff, dem letzteres weicht. 

Man kann also, unabhaingig von der primaéren Kampfveranlagung 
der Tiere und sogar gegen sie, ganz verschiedene Gruppierungen zwischen 
Siegern und Unterlegenen herstellen. Als beeinflussende Faktoren er- 
weisen sich die Kingesessenheit im Territorium und der Ausgang voraus- 
gegangener Kampfe. Im Laufe der Beobachtungszeit habe ich sehr viele 
Um- und neve Zusetzungen neuer Tiere vorgenommen und kann jetzt 
das Ergebnis, soweit die mir bekannten Tiere dabei beteiligt sind, mit 
ziemlicher Sicherheit voraussagen. Frisch gefangene Tiere weichen dem 
Angriff der Stammtiere mit fast vélliger Sicherheit aus, wenn auch viel- 
leicht erst nach den ersten Kampfszenen. Bei Umsetzungen der Stamm- 
tiere untereinander geht der Grad der Entwurzelung nicht so weit, wobei 
die Ahnlichkeit der Kafige eine Rolle spielen mag. So ist zum Beispiel 
br. ol $ zwar jedem Fremdling gewachsen, wird jedoch wohl von allen 
anderen Kafigmannchen in seinem eigenen Gebiet abgedrangt, obwohl 
ich das wegen seines Wertes als Zuchttier noch nicht bis zum Letzten 
versucht habe. — Das Umsetzen und Anfassen der Tiere an sich ruft 
natiirlich auch einige Verwirrung hervor, jedoch nur sehr kurz dauernder 
Art. Eine eben freigelassene Eidechse benimmt sich in heimischer Um- 
gebung sehr bald, oft auch sofort, wieder ruhig. Von Kontrollwert sind 
hier diejenige Fille, in denen nicht das eingesessene, sondern das hinzu- 
gekommene Tier die Oberhand behilt (br. ol 3). 

Die stérkende Wirkung der Eingesessenheit im eigenen Territorium 
hat neuerdings Evans an Anolis dargestellt. Es ist dies ein Sachverhalt, 
der wohl in der ganzen Tierreihe bis hinauf zum Menschen mit der Behaup- 
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tung emes: Reviers einhergeht !. Die tatsiichliche Reviertreue unserer 
Eidechsen in Freiheit erginzt die Feststellungen unter Gefangenschafts- 
verhaltnissen. 

Ks wird die ganze warme Jahreszeit tiber gekimpft. Eine quantitative 
Abhangigkeit von der Saison ist trotzdem festzustellen. An den dauernd 
residenten Tieren hatte diese Beobachtung nicht gemacht werden kénnen, 
denn sie sind auch jetzt, Anfang November, noch in Stimmung, jeden 
Eindringling anzugreifen und woméglich umzubringen. Dagegen zeigte 
sich bei einer im September zusammengestellten Mannchengesellschaft, 
da die Kampflust sehr beschrinkt war. Unter den 5 anfanglichen 
Mitgliedern fand sich ein Kampfer, nach dessen Isolierung der Friede 
wochenlang wiederhergestellt war. Erst als der Bestand auf 12 aufgefiillt 
wurde, erhob sich ein neuer Tyrann, nach dessen Beseitigung die Ruhe 
endgiiltig anhielt. 

DaB es sich bei dieser Herabsetzung des Kampftriebes nicht. um eine 
einfache Abhangigkeit von der Temperatur handelt, geht schon daraus 
hervor, daB es im Oktober nicht kalter ist als im Marz. AuBerdem kann 
man Kampfe (wie tibrigens auch Begattungen) beobachten, die wegen der 
weit unteroptimalen Temperatur in zeitlupenmaBig verlangsamtem 
Tempo zum Austrag kommen. 

Ich habe mit L. sicula ahnliche Versuche angestellt, die im wesent- 
lichen das gleiche zeigten. Vielleicht kimpft DL. sic. nicht ganz mit der 
Heftigkeit wie Z. mel. Bei diesen Tieren, die einer Population der nahe- 
gelegenen Insel Figarola angehérten, begann die Paarungszeit um etwa 
einen Monat spater als bei den mel., und vor dieser Zeit wurde auch nicht 
gekampft. Hier wird also der Zusammenhang mit der Brunst deutlicher. 
Aus der Beschreibung des Verhaltens von L. agilis durch KLINGELHOFFER 
scheint hervorzugehen, da8 dort die Kampfe vollig auf die Paarungszeit, 
vielleicht sogar auf Zusammentreffen zweier Mannchen unmittelbar bei 
_ vorgehabter Begattung beschrankt sind, so da& sie den Charakter von 
Eifersuchtshandeln annehmen. Ganz anders scheint es bei einem Teil 
- der von Nose und BrapLey beobachteten Arten zu sein. Von dem 
Tejiden Cnemidophorus seaxlineatus wird ausdriicklich bemerkt, daB an 
Tagen, an denen Begattungsabsichten beobachtet wurden, keine Kampfe 
stattfanden und umgekehrt. 

Die Unvertraglichkeit der Eidechsen untereinander — wir werden im 
nachsten Abschnitt sehen, da das fiir Mannchen Gesagte in gewissem 
Umfange auch fiir die Weibchen Geltung hat — wird natiirlich ihre 
Konsequenzen hinsichtlich der Siedlungsdichte haben, soweit hier nicht, 
wie auf Inseln, raumliche Schranken bestehen. Ich habe nun bei Lacerta 
muralis, von der ich immerhin einige Stiicke wochenlang unter Augen 
hatte, nur einmal ein schwaches Kehlblaihen von seiten eines Mannchens 

1 Bei Singyégeln wurden diese Zusammenhange besonders eingehend von 
Howakrp, bei Stichlingen von WunpzrR behandelt. 
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einem anderen gegeniiber gesehen, niemals ausgepragte Imponierhaltung 
oder gar Beifereien. Damit wiirde iibereinstimmen, da8 L. muralis im 
Gegensatz zu sic. und mel. an Orten giinstiger Nahrungsverhaltnisse — 
hierzulande z. B. Abfallplitze — wirklich massenhaft anzutreffen ist. 
Man kann dann auch an den freilebenden Tieren Gruppierungen fest- 
stellen, die wenigstens fiir eingesessene Tiere von mel. und sic. ganz 
unvorstellbar waren, z. B. ganz ruhiges Bei- oder gar Ubereinanderliegen 
zweier oder mehrerer Mannchen in der Sonne. 


Das Verhalten der Weibchen untereinander. 


Als ich zu dem ersten Weibchen (br 2 1), das isoliert gehalten worden 
war, 2 neue Eidechsen gleichen Geschlechts setzte, wurden diese in aus- 
gesprochener Imponierhaltung empfangen. Es kam gelegentlich auch zu 
einer kurz dauernden Verfolgung, wenn auch ohne BeiBerei. Die beiden 
zugekommenen Weibchen erwiderten damals mit Imponieren von geringer 
Ausgepragtheit (Kehlblahen), begannen aber bald zu treteln und auszu- 
weichen. Bereits am tibernachsten Tag war das Verhalten untereinander 
indifferent. 

Dieses Beispiel hat eine gewisse allgemeine Geltung. Bei den Um- 
setzungen, die ich zum Studium der weiblichen Kampfe unternommen 
habe, stellt es etwa die mittlere Méglichkeit dar. Einerseits kann sich das 
Interesse. des oder der ortszugehérigen Weibchen auf ein eingehendes 
Beziingeln des neuangekommenen beschranken!. Anderseits gibt es 
wirklich heftige Kampfe, die von bestimmten Individuen ausgehen; 
hiertiber sei naher berichtet, Fiir alle Falle gilt, daB sie sich in Gegenwart 
eines Kafigmannchens abspielten, das durchaus wie iiblich mit Treteln 
respektiert werde. ’ 

Altes 9° empfing neuangekommene Weibchen mit tiichtigem Zu- 
beiBen und sogar Schiitteln. Genau dasselbe gilt von br. 91 etwa ab 
Ende Mai, als es voll herangewachsen war. Dariiber hinaus aber begann 
das alte 9 Anfang Mai das mit ihm seit langerer Zeit zusammenlebende 
?2 heftig zu jagen, was spiiter wieder aufhérte. Noch intensiver waren ~ 
die Kampfe, die um dieselbe Zeit br. ol 9 plotzlich gegen ein schon seit 
einigen Tagen beigegebenes neues Weibchen in Szene setzte. Es kam 
ganz zu den von den Mannchenkimpfen her bekannten Bildern. Bin 
am nichsten Tage beigegebenes fremdes Tier wurde ebenso behandelt. 
Dann hérte die Weibchentyrannei auf, auch ein weiteres Tier, das am 
2. 6. zugesetzt wurde, blieb véllig unbelastigt. Ein wiederum anderes 
Weibchen, das am. 16.6. zukam, wurde zunachst nur mit Imponier- 
haltung empfangen, die bei wiederholten Begegnungen immer gespannter 
wurde und schlieBlich zum Angriff explodierte. Das neue, tibrigens sehr 

* Von 3 Weibchen, welche die ganze Zeit mitbeobachtet wurden und die sich 


sonst, insbesondere in der Fortpflanzung, durch nichts von den anderen unter- 
schieden, habe ich nie ein Imponiergebaren, geschweige denn Kimpfe gesehen. 
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kleine Stiick gab jedoch alles zuriick, und zwar so wirksam, daB es schlieB- 
lich nach heftigen Balgereien die Oberhand behielt. Bald geriet es auch 
an das andere eingesessene Weibchen dieses Kafigs und wurde von diesem 
in gleicher Weise wie vom ersten angegriffen. Von den vorausgegangenen 
- Anstrengungen wohl schon ermiidet, gab es hier schlieBlich nach, und 
wich von jetzt an nicht nur dieser, sondern auch der anderen Gegnerin 
tretelnd aus. 3 Tage danach stellte ich vollsten Frieden fest. 

Halten wir in Vorbereitung spiterer Ausfiihrungen folgendes fest: 
Wahrend die Tyrannei von Weibchen iiber Bekannte ihresgleichen selten 
ist und nur bei 2 Tieren deutlich beobachtet werden konnte, ist das 
Bedrohen oder Bekimpfen neu hinzugekommener Geschlechtsgenossinnen 
die Regel. In kurzer Zeit findet ein friedliches Aneinandergewoéhnen statt. 
Ferner beachte man: Diese Handel fanden im Beisein des betreffenden 
Kafigmannchens statt. Diesem wird nach wie vor, auch ganz unmittelbar 
nach einem vorausgegangenen heftigen Zusammentreffen, von allen be- 
teiligten Weibchen die iibliche Geste der Unterlegenheit, das Treteln, ent- 
gegengebracht. 


Das Verhalten junger Eidechsen und Allgemeines 
liber den Kampftrieb. 


Wenige Stunden nach dem Schliipfen zeigen junge Eidechsen die 
Imponierhaltung. Friihestens bei 15tagigen, haufiger schon bei 20tigigen 
kann man ordentliche Angriffe nach allen Regeln der Erwachsenen beob- 
achten. Nur ist der Charakter dieser Balgereien gelegenheitsmaBiger, 
Verfolgungen hinter dem Angegriffenen, der dem ersten Ansturm bereits 
zu weichen pflegt, sind selten, kommen aber immerhin vor, sogar mit dem 
Erfolg des SichverbeiBens. In diesem Alter finden die Angriffe von 
gauf 9, von Qauf g und innerhalb des gleichen Geschlechts mit derselben 
Haufigkeit statt. Bei Tieren im Alter von einem Monat schien es mir 
schon, da die g 3 sich haufiger als Angreifer betiatigen, gleichzeitig schienen 
jetzt die 29 nur noch ihresgleichen aufs Korn zu nehmen, Diese Fest- 
stellung wird an 38—40tagigen erhartet; doch ist die GréBe dabei nicht 
mafgebend, denn ein kleineres Weibchen nimmt ein erheblich gréBeres 
an 1, Die Angriffe der Mannchen steigerten sich zu einer Heftigkeit und 
Ausdauer, die mich die getrennte Unterbringung schwacherer und 
starkerer Tiere schon damals in Betracht ziehen lieB. In der Tat fand 
ich 2 Tage danach ein verhaltnismaBig kleines Weibchen schwach und 
am Nachmittag desselben Tages mit deutlichen BiBwunden tot auf. Dies 


1 Man muB hierzu wissen, daB die Geschlechtsunterschiede in der Zeichnung 
bei eben geschliipften Eidechsen schon ebenso deutlich wie bei erwachsenen sind. — 
Hinsichtlich Verteilung und Intensitat des Griin unterscheiden sich die Geschlechter 
nicht. Auch der Zeitpunkt, an dem es erscheint, variiert zwar ziemlich stark indi- 
viduell, aber nicht nach dem Geschlecht. Der erste Griinschimmer tritt im Alter 
von mehr als 4 Wochen und bei Gewichten von mehr als 1 g auf. 
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fand statt in einem Behilter von 1/. gm Flache, wo 6 Eidechsen im Alter 
von weniger als 11/, Monaten untergebracht waren. — Das groBte Tier 
wog etwa 1,2¢. 

Merkwiirdig ist, daB ich das Treteln in den ersten Wocben nur 2mal, 
und da als unsicher notiert habe. Die erste sichere Beobachtung eines 
wenig klaren Tretelns ist an einem 38tadgigen, schon griin werdenden 
Exemplar im Gewicht von 1,18 g gemacht. 

Diese Jugendbeobachtungen erginzen die Vorstellung von der Be- 
dingtheit des Kampfens, die man sich nach den Feststellungen an er- 
wachsenen Mannchen und Weibchen machen konnte, in recht plausibler 
Weise. Das Kampfen ist jeder Eidechse angeboren, die geschlechtlichen 
Differenzierungen dieses Verhaltensbestandteils bilden sich spater heraus. 
Die Tatsache, daB auch die Weibchen kampfen und da das Kampfen 
der Mannchen grundsatzlich von Jahreszeiten unabhangig ist, wird von 
einer neuen Seite aus verstaéndlich gemacht. 

Das Ganze wird noch vervollstandigt durch die ersten Beobachtungen 
an einem kastrierten Mannchen, die ich hier vorlaufig erwahne: 10 Tage 
nach der Operation wurde es der ersten Priifung unterzogen; es griff 
schwach an. In der Folge nahm der Kampftrieb gleichlaufend mit der 
Wiederherstellung des Tieres wieder seine volle Starke an, und dies- 
beziiglich ist dieser Kastrat bis heute, 4 Monate nach der Operation, 
von Normalmannchen nicht zu unterscheiden. Eines der Mannchen, 
die ihm beigegeben wurden, hat er umgebracht. (Die Nachpriifung des 
Kastrationserfolges oder erfolgter Regeneration steht freilich noch aus.) 

Kiirzlich verdffentlichte Evans 2 Arbeiten tiber das Kampfen von 
Anolis, die mir bisher nur in kurzen Ausziigen zugaénglich waren!. Er 
ist beziiglich Erhaltenbleiben des Kampftriebes bei mannlichen Kastraten 
zum gleichen Ergebnis gekommen. Weiterhin stellt auch er fest, daB 
der Kampftrieb beim Weibchen potentiell vorhanden ist und schlieBt, daB 
er hormonal unterdriickt werde. Ich habe mir daraufhin die Daten meiner 
Kampfnotizen iiber Weibchen und ihre zeitliche Lage zu den Eiablagen 
angesehen. Nicht ganz im Einklang zu Evans’ Ansicht steht zunachst 
die Tatsache, daf die ausgepragtesten Weibchenkampfe in der -Fort- 
pflanzungszeit beobachtet wurden, in weniger heftiger Form auch spater ; 
doch mag dieses Beobachtungsergebnis ein zufalliges sein. Nun setzt 
sich die Fortpflanzungszeit eines L. mel.- 2 aus mehreren sich wiederholen- 
den Perioden zusammen, die auBerlich durch die Kiablagen gekenn- 
zeichnet sind. Ks ist immerhin auffallend, da® die ausdriicklich notierten 
Weibchenkémpfe alle in die erste Halfte eines solchen Intervalls zwischen 
2 Hiablagen fallen. Sehr viel Wert ist auf dieses Ergebnis nicht. zu legen; 
es handelt sich nur um 9 Notizen, die 4 Tiere betreffen, und diese Art der 


* Herrn Dr. Canztna, Bologna, habe ich fiir diesen bibliographischen Hinweis 


und fiir die Kopie der aus den ,,Psychological Abstracts‘‘ genommenen Referate 
sehr zu danken. | 
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Auswertung war damals nicht vorausgesehen. So fehlen besonders 
geniigend regelmaBige Hinweise auf negative Befunde. An sich wiirde 
eine Parallelitét dieser Daten zur Brunstkurve denkbar sein. .Nach der 
gewohnlich bald nach der Eiablage erfolgten Neubegattung! wiirde 
der Brunsthormonspiegel seinen Tiefstand erreichen, um in der zweiten 
Halfte der Graviditat schon wieder anzusteigen. Es hatte anderseits 
auch die Deutung etwas fiir sich, daB die Weibchen in dieser Phase einfach 
trager werden, ganz unabhangig von dem diskutierten Zusammenhang. 
Kastrationen von 29 bringen hier hoffentlich Klarheit. 

AuBer von Anolis sind Weibchenkampfe noch von einem andern 
Iguaniden, Leiocephalus, durch NoBLE und BRADLEY bekannt. Die Beob- 
achtungen von Murrens iiber kimpfende Weibchen von Lacerta lilfordi 
sind deswegen von erhéhtem Interesse, weil er auch aktive Angriffe von 
Weibchen auf Mannchen mitteilt, worauf spater noch zuriickgekommen 
werden wird. 


Das Verhalten der beiden Geschlechter zueinander innerhalb 
und au8erhalb der Paarungszeit. 


Die Paarung und thr Vorspiel. 


_Gelegentlich der Beschreibung der Imponierhaltung war schon er- | 
waihnt worden, daB sie auch die Geste des Mannchens gegeniiber dem 
Weibchen ist. Die Annaherung eines begattungslustigen Mannchens an 
ein ihm nicht oder wenig bekanntes Weibchen ist qualitativ nicht zu 
unterscheiden von dem Gehaben gegeniiber einem anderen Mannchen 
in feindlicher Absicht. Jedoch erreicht die Auspragung der Haltung 
nicht so extreme Grade. 

Das angegangene Weibchen seinerseits tretelt so lang anhaltend und 
eifrig, wie man es von Mannchen nicht kennt. (Dies gilt ganz allgemein, 
also auch fiir ein Weibchen, das vor einer drohenden Geschlechtsgenossin 
weicht.) Ist das Mannchen etwa auf Rumpflinge herangekommen, so 
weicht sie meist aus. Dieses Ausweichen des Weibchens vor dem Mann- 
chen ist auch bei ginzlicher Abgeneigtheit des ersteren und nach langer 
sich hinziehender Verfolgung immer ein gleitendes Entschliipfen, niemals 
das heftige Davonstieben des angegriffenen Mannchens. Das Verhalten 
des dem Weibchen nachdrangenden Mannchens liefert hierzu die Ergin- 
zung, indem es nie wirklich schnell zufahrt. Befinden sich in einer Horde 
von Mannchen, in der zur Paarungszeit eines die anderen tyrannisiert, 
einige Weibchen, so ist die vorwaltende Sachlage die, daf der Tyrann 
und die Weibchen sich auf dem Plan, die tibrigen Mannchen dagegen im 
Versteck befinden. Diese oder entsprechende Situationen kénnen eine 
zeitweilige Anderung infolge von Irrtumsverfolgungen von seiten des 


1 Es mége dies vorderhand unbewiesen hingenommen werden; Weiteres siehe 
S. 769/70. 
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Tyrannmannchens erfahren, soweit es sich nicht iiberhaupt um Vorgange 
auBerhalb der Paarungszeit handelt, wo andere Verhaltnisse herrschen 
(vgl. weiter unten, S. 768). 

Frither oder spiter kommt es meist dazu, daB das Mannchen den 
Schwanz, vielleicht auch die Flanke oder eine andere Kérpergegend 
des verfolgten ¢ zu fassen bekommt. Oft befreit sich das Weibchen 
wieder, oft auch wiederholt, bald mit, bald ohne endgiiltigen Erfolg. Hat 
das Mannchen den Schwanz zu fassen bekommen, so greift es im Falle 
des Erfolges seiner Bemithungen geschickt wurzelwarts nach. . Nachdem 
es die Schwierigkeit tiberwunden hat, beim Weiternachvorngreifen das 
Hinterbein des Weibchens zu iibergehen, ist es bei dem (den Begattungen - 
vieler Eidechsen gemeinsamen) FlankenbiB angelangt. Es tritt nun im 
Falle, daB es die linke Flanke gefaBt hat (es kann auch umgekehrt sein), 
mit seinem rechten Hinterbein iiber die Schwanzwurzel des Weibchens 
hinweg und benutzt es, nachdem es seinen Leib unter den des Weibchens 
untergebogen hat, zum Anpressen der Kloakengegend des Weibchens 
an die seine. Damit kann die Immissio stattfinden. Das Paar liegt so 
wenige Minuten bis 1/, Stunde. 

Der Zubi8 des Mannchens kann wegen der eben beschriebenen regel- 
maBigen Widerspenstigkeit des Weibchens kein ganz zarter sein. Schon 
MorteEnseEN beschrieb von L. vivipara und agilis die langere Zeit ver- 
bleibenden Male der zahnbewehrten Kiefer des Mannchens auf der 
Schuppenhaut des Weibchens, und bei LZ. mel. und sic. ist es nicht anders. 
Von L. sic. habe ich einmal in Freiheit und ein andermal in Gefangen- 
schaft gesehen, da ein Mannchen sein Weibchen minutenlang wie ein 
apportierender Jagdhund die Beute quer im Maul mit sich herumtrug, 
von Zeit zu Zeit die Begattung versuchend. In beiden Fallen war das 
ruhige, nicht etwa angstlich zappelnde Verhalten der Weibchen auffallend, 
ganz entsprechend dem vorhin erwaihnten wenig fliichtigen Ausweichen 
vor dem nahenden .Mannchen. — Es bedarf indeB keiner besonderen 
Ausfihrung, daB der BiB des die Begattung beabsichtigenden Mannchens 
seiner nur festhaltenden Aufgabe entsprechend von ganz anderer Art 
als das weiter oben beschriebene ZubeiBen und Schiitte kampfender 
Tiere ist. 

Wie aus diesen Beschreibungen hervorgeht, ist bei bloBer Beobachtung 
des Hergangs der Begattung und ibres Vorspiels von einem Entgegen- 
kommen des Weibchens auch in den Fallen, wo die Begattung zustande 
kommt, nichts zu bemerken. Diese Feststellung griindet sich auf Beob- 
achtungen, bei denen gerade diesem Punkt erhdhte Aufmerksamkeit 
gezollt wurde. Wenn so von einem positiven Mitwirken des @ nichts 
bemerkt. werden kann, so gibt es doch verschiedene Abstufungen des 
Widerstrebens. Im auBersten Fall wendet sich das Weibchen zuriick und 
beiBt nachdriicklich; und in diesem Falle wird es friiher oder spater 
stets freigelassen, Anderseits ist es offensichtlich, daB auch auBere 
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Umstande mitspielen; schleift z. B. das wegstrebende 9° das ¢ in einen 
schmalen Spalt, so ist letzteres fiir den Augenblick zur Aufgabe ge- 
zwungen. 

Es gibt eine Bewegungsweise des Weibchens, die nur ihm allein eignet 
(im Gegensatz zu allen andern bisher besprochenen Gesten), und die 
nur bei der Begattung und vor derselben, und zwar auch schon vor dem 
Zubi8 des Mannchens, aber auch bei nicht erfolgreichen Versuchen gezeigt 
wird. Obgleich diese Umstande allein geniigend dafiir sprechen, da8 
diese Bewegung, ein Schwanzzucken!, Geschlechtserregung ausdriickt, 
wiirde ich auf Grund des Gelingens oder Nichtgelingens der jeweiligen 
Begattungsversuche nicht imstande sein, ihr diese Bedeutung zuzu- 

sprechen. Das Vorkommen von zustande kommenden Begattungen ohne 

diese AuBerung von seiten des Weibchens scheint entschieden dagegen 
zu sprechen, erfolglose Versuche des Mannchens an Weibchen, die das 
Schwanzzucken zeigen, stellen dies weiter in Frage. In Erwagung oben- 
genannter Umstande kann man nur annehmen, daf das Schwanzzucken 
im Falle der Paarungsbereitschaft ausgefiihrt wird, aber nicht immer; 
die Falle, in denen die Paarung trotz Schwanzzucken nicht gelingt, miissen 
dann wirklich durch auBere Umstande bedingt sein. — Eine gréBere 
Statistik von Beobachtungen miiBte hier Klarheit bringen. 

Die Begattung verschiedener Lacerta-Arten ist schon von mehreren 
Autoren beschrieben worden (GAcHET, COLLIN DE PLancy, RoLiiNat 
[diese zitiert nach NoBLze und Brapizy]; ferner GLUCKSELIG, KLINGEL- 
HOFFER). Was das Vorspiel betrifft, so werden in GLUCKSELIGs Beob- 
achtungen an L. viridis, die auch in ,,den BrEHM“ iibernommen sind, der 
,, bogenférmig gekriimmte Schweif* des ,,hoch aufgerichteten Mannchens“, 
beim Weibchen dagegen ,,schnelle zappelnde Bewegungen“ (wohl der 
Vordergliedmafen; dann ware das hier mit ,,Treteln“ benannte Gehaben 
gemeint) ,,verbunden mit schlangenférmiger, schneller Bewegung des 
Korpers, die vom Kopf bis zur Schweifspitze sich fortsetzt, angefiihrt. 
Es darf vermutet werden, daB letzteres ein Homologon des von J. imeli- 
sellensis hier beschriebenen Schwanzzuckens darstellt. Ein Zittern mit 
der Schwanzspitze wahrend der Begattung erwahnt auch MortENSEN 
von L. vivipara. 

Genauere und in gewisser Beziehung sehr interessante Angaben tiber 
die Paarungseinleitung von L. agilis macht KuinceLHérrer. Er be- 
richtet namlich iiber eine aktive Paarungsaufforderung des Weibchens, 
das beim Anblick des Mannchens rhythmische Zuckungen mit der Becken- 
gegend zeigt, auBerdem aber im Falle-geringer Paarungslust ihm nacheilen 
soll, um es mit dem Maule festzuhalten. — Wie GLUCKSELIG von viridis, 
so berichtet auch KLINGELHOFFER von agilis vom bogenférmig hoch- 


1 Von der auf S. 755 beschriebenen Geste andersartiger Erregung unterscheidet 
es sich durch die Beschrankung auf den wurzelnahen Teil des Schwanzes; es ist also 
kein Schlangeln oder Peitschen wie dort, sondern ein Zucken geringer Amplitude. 
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gehaltenen Schwanz des Mannchens, auBerdem auch vom Treteln des 
Weibchens. 
Bei dem oben beschriebenen Schema der Paarung von L. melisellensis 
mit vorausgegangener Hinleitung ist eine wichtige Einschrankung zu 
machen. Es ist eine immer wieder bestatigte Beobachtung, daB die 
Imponierhaltung vor der Begattung nur fremden Weibchen gegeniiber 
in Anwendung kommt, womit also im anderen Falle jede Paarungs- 
einleitung wegfallt. In meinen Zuchtbehaltern habe ich feste Eidechsen- 
gruppen zusammengestellt, die nur zeitweiligen Anderungen zum 
Zwecke derartiger Versuche unterworfen werden; sie bestehen aus je 
einem Mannchen und 2—3 Weibchen. Bei gelegentlichen Begegnungen 
greift dann das Mannchen ohne weitere Zeremonie zu, oft am Schwanz, 
manchmal auch gleich an der Hiifte, worauf in verhaltnismaBig wenigen 
Fallen die Begattung zustande kommt, wie das oben schon auseinander- 
gesetzt ist. Dagegen ist der ganz regelmaBige Erfolg der Neueinsetzung 
eines Weibchens der, da das Mannchen bei seinem Ansichtigwerden im 
gespreizten Stolzgang darauf zumarschiert und Begattungsversuche macht. 


Das Verhalten der Geschlechter zueinander auferhalb der Paarungszeit und 
die Problematik der Paarungseinleitung. 


Beobachtet man die eingesessenen Eidechsen in der Zeit nach den 
letzten Eiablagen — sie fielen in den Julibeginn —, so ist unter stabilen 
Bedingungen gegeniiber dem Verhalten innerhalb der Fortpflanzungszeit 
nur die eine Veranderung zu bemerken, daB die gelegentlichen Zugriffe 
der Mannchen zu Begattungszwecken wegfallen. Die Tiere nehmen schein- 
bar keine Notiz voneinander, liegen in gréBter Gleichgiiltigkeit iiber- und 
untereinander an giinstigen Platzen. Bringt man nun ein fremdes Weib- 
chen hinzu, so wird es oft von den eingesessenen Weibchen feindlich 
behandelt, was oben schon besprochen ist; hier dagegen interessiert, daB 
das Mannchen inden meisten Fallen genau wie wahrend der Fortpflanzungs- 
periode dem Weibchen die Imponierhaltung zeigt, dann aber nicht etwa 
Begattungsversuche macht, sondern es entweder dabei bewenden 1a8t 
oder aber das Weibchen grob faBt und schiittelt. Ein fremdes Weibchen 
wird also auBerhalb der Paarungszeit prinzipiell ebenso behandelt wie ein 
Mannchen. Der graduelle Unterschied ist jedoch sehr groB, was schon 
aus dem Weiterbestand des guten Einvernehmens des Mannchens mit 
seinen alten Weibchen hervorgeht. Desgleichen findet binnen kurzer 
Zeit an ein neues Weibchen wieder Gewéhnung statt, was auch im fort- 
geschrittensten Herbst einem Mannchen gegeniiber undenkbar ist. Noch 
in den letzten Oktobertagen habe ich zur Kontrolle der Gewoéhnung 
an neue Weibchen ein diesjihriges Mannchen zu ol 3 1 gegeben und es 
nach 2 Tagen tot herausgenommen. 


Im einzelnen verhalten sich die beobachteten Mannchen verschieden. Weifb. 
ol g ist stets sehr ageressiv und schiittelt ein neu zugebrachtes Weibchen oft mehr- 
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mals. Bei ihm ist es auch einmal vorgekommen, da& es nach 5 Tagen Beisam- 
‘mensein ein 9, an das es sich schon am ersten Tag gewohnt zu haben schien, von 
neuem zu verfolgen begann, und zwar recht nachdriicklich. — Gerade gegenteilig 
benimmt sich ol 3 1, das ich in den zur Rede stehenden Fallen nie habe zubei®en 
sehen. Es nimmt Imponierhaltung an, kommt wohl auch darauf zu, oder aber es 
begniigt sich sogar mit einem sehr ausfiihrlichen Beziingeln ohne erkennbare Hal- 
tungsreaktion. 

In seltenen Fallen beobachtete ich von seiten hochtrachtiger Weibchen 
auch gegentiber Mannchen die Imponiergebarde, wenn auch auf bloBes Kehl- 
blahen eingeschrankt; jedoch nur dann, wenn sie von Mannchen durch 
Begattungsversuche belastigt wurden. Es ist dies-wohl so zu verstehen, 
daB die bewegungsunlustigen Tiere eine Ortsbewegung im Sinne eines 
Ausweichens, das die dem Treteln adaquate Handlung wire, unbedingt 
vermeiden wollten. Immerhin ist diese Feststellung prinzipiell nicht 
unwichtig. Von Mertens erfahren wir dariiber hinaus, daB die Weibchen 
von Lacerta lilfordi regelrechte Mannchenverfolgungen treiben, sich also 
auRerhalb der Fortpflanzungszeit ebenso verhalten wie die Jungen von 
L. melisellensis noch vor der Differenzierung des Kampftriebes beziiglich 
Geschlecht des Angegriffenen. 

Nach dem, was schon auf 8.764 tiber das Verhalten des Kastrats 
gesagt wurde, ist nur zu erwarten, daB er sich auch in dieser Beziehung 
genau so verhalt wie ein normales Mannchen. Da die Operation erst 
spater vorgenommen worden ist, kann ich iiber Kastratverhalten gegen 
Weibchen zur Fortpflanzungszeit noch nichts aussagen. Es ist zu er- 
warten, da es dem Herbstverhalten gleicht. Hervorzuheben ist jedenfalls 
das auch von seiten dieses kastrierten Mannchens die graduelle Unter- 
scheidung von ¢ und @ erhalten bleibt. Weibchen werden also in nur 
ungefahrlicher Weise gebissen, und es tritt Gewohnung ein; Mannchen 
werden mit der bekannten Heftigkeit miBhandelt; eines wurde z. B. 
am 16.7. umgebracht. 


Mit der objektiven Feststellung, da® die Haltungsreaktion gegentiber 
fremden Weibchen, die in Begattungsabsicht angegangen werden, 
héchstens durch ihre geringere Intensitét von der Angriffshaltung zu 
unterscheiden ist, muBten wir uns oben zufriedengeben. Fassen wir nun 
folgende Tatbestaénde zusammen: AuBerhalb der Paarungszeit werden 
fremde Weibchen prinzipiell ebenso behandelt wie Mannchen, namlich 
feindlich; es wird dabei ebenso wie zur Fortpflanzungszeit die Imponier- 
haltung gezeigt. Gegeniiber gut bekannten Weibchen fallt dagegen die 
Imponierhaltung weg, und zwar sowohl vor der Begattung als auch 
auBerhalb der Fortpflanzungszeit. Die Regel, die sich daraus unter Bei- 
seitelassen der weiteren Abwicklung der Handlung fiir das Imponier- 
gebaren ergibt, ist die, daB es allen fremden Eidechsen gegentiber zur 
Geltung kommt, gleichgiiltig wes Geschlechts sie sind. Stellen wir die 
These auf, daB es stets feindselige Haltung ausdriicke, und unterwerfen 
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die verschiedenen Falle einer Priifung auf Anwendbarkeit derselben, so 
stoBt die Durchfihrung nur im Falle des Verhaltens des begattungs- 
lustigen Mannchens gegeniiber dem fremden Weibchen auf anfangliche 
Schwierigkeiten; denn die Begattungsabsicht scheint die feindliche 
Haltung auszuschlieBen. An diesem Punkt ist die weitere Feststellung 
hervorzuheben, daB die Imponierhaltung des begattungslustigen Mann- 
chens bei langerem Zusammensein mit einem Weibchen schwindet, nicht 
aber die Begattungslust. Mit Riicksicht auf dies letzte, das eigentlich 
schon die Bedeutung einer Paarungseinleitung ausschlieBt, bleibt folgende 
Auffassung: Da das fremde Weibchen nicht nur Trager von Geschlechts- 
merkmalen, sondern auch Trager der allgemeinen Merkmale eines Art- 
genossen ist, so ist das Mannchen zweierlei Reizgruppen gegeniiber- 
gestellt, und es reagiert auf beide. Die feindselige Komponente seiner 
Reaktion schwindet in dem MaBe, wie Gewohnung an das neue Tier statt- 
findet, genau so, wie das auch aufSerhalb der Paarungszeit der Fall ist, wo 
die erste Komponente, naimlich die Begattungsabsicht, von vornherein in 
Wegfall kommt. Wir kommen also zur Ansicht, da den Mannchen von 
L. melisellensis und von L. sicula eine eigentliche Paarungseinleitung fehlt. 

Ganz ahnlich zu deutende Beobachtungen hat VERWEY an Fischreihern 
gemacht. Das neugebildete Paar muB sich erst aneinander gewodhnen, 
ehe einige Gesten der Feindseligkeit, die zunachst besonders beim Zu- 
sammentreffen der beiden Partner immer wieder durchbrechen, vollig 
geschwunden sind. 


Die periodische Paarungsbereitschaft der Weibchen. 


Wie schon an anderem Ort (8. 766) erwahnt, ist ein positives Ent- 
gegenkommen der Weibchen bei der Begattung nicht zu beobachten, 
vielmehr regelmaBiges Widerstreben. Trotzdem gibt es eine Paarungs- 
bereitschaft, wie eine Statistik aller von mir beobachteten Begattungen 
in ihrer zeitlichen Lage zu den Eiablagen ganz eindeutig erweist (Abb. 1). 


Zur Art der Darstellung ist folgendes zu sagen: Jedes Weibchen legt im Laufe 
des Friihlings und Friihsommers 3—5mal Kier ab. Die Intervalle zwischen 2 Ei- 
ablagen sind zur gleichen Jahreszeit einander ziemlich gleich, zu verschiedenen 
Jahreszeiten verschieden im Sinne einer Verlangerung bei niedrigerer Temperatur. 
Die Vergleichbarkeit wird dadurch hergestellt, daB jedes Intervall in 10 gleiche 
Teile geteilt und die Lage der Begattungstermine in diesem Zehnersystem eingetragen 
wird, 4 der beobachteten Begattungen fanden jedoch vor der ersten Eiablage statt; 
in 3 dieser Falle wurde der Begattungstermin in Beziehung gesetzt zum Intervall 
zwischen den 2 folgenden Eiablagen, etwas verlangert entsprechend den vorher 
niedrigeren Temperaturen: WeiBe Kreise. Die 4. dieser Erstbegattungen fand 
47 Tage vor der ersten Hiablage statt und ist nicht mitberiicksichtigt. — Einer der 
2 leeren Kreise im 1. Zehntel stammt von einer Kreuzbegattung mel. 3 x sic. 9 
ein voller Kreis der gleichen Reihe von einer muralis-Paarung. Alle andere Daten 
bezeichnen melisellensis-Begattungen. 

Es ist wohl kein Zufall, daB der spatest liegende Punkt (im 6. Zehntel) von einem 
Weibchen stammt, von dem auch sonst AuBergewéhnliches zu berichten ist: 1. er- 
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seeker ee das betreffende Interval itber 30 Tage, wahrend die Normaldauer fiir 
reszeit etwa 21 Tage betragt (wiirde man 21 Tage zugrunde legen, von der 
nachfolgenden Eiablage riickwarts gerechnet, so wiirde der Punkt in das 3. Zehntel 
zu liegen kommen). 2. wurde ol 3.1, als es unmittelbar nach erfolgter voraus- 
_ gegangener Hiablage 2mal sehr nachdriicklich die Begattung versuchte, alle beide 

Male sehr entschieden abgebissen. SchlieBlich blieben diese beiden Eiablagen die 
einzigen dieses Weibchens, danach erkrankte es schwer, erholte sich aber im Spat- 
sommer wieder. — Die 2 ebenfalls nachhinkenden Punkte im 5. Zehntel bezeichnen 
eine Zweit- und Drittbegattung innerhalb eines Intervalls. AuBer diesem Weibchen 
wurde nur noch ein weiteres wiederholt in einem Intervall begattet, und zwar 
auch 3mal. Sonst wurde zwischen 2 Eiablagen immer nur eine Begattung 
beobachtet. 

Mehrmals sah ich Paarungen so unmittelbar nach vorausgegangener 
Kiablage, da8 mir der auseinandergesetzte zeitliche Zusammenhang 
schon wahrend der Fortpflanzungszeit auf- 
fiel. Bis dahin setzte ich véllige Nicht- 
beteiligung des Weibchens und darum zu- 
fallsbedingte Verteilung der Paarungen 
voraus. Hine beeinfluBte Beobachtung in 
dem Sinne, daB ich kiinftig darauf wartete, 
die von der kurz vorausgegangenen Ki- 
ablage noch faltigen Weibchen in Paarung 
zu sehen, ist nicht auszuschlieBen. Hatte 
ich aber mit meiner Erwartung recht, so Abb. 1. Die Begattungstermine 
bleibt als kontrollierendes Moment immer See sp pang re ae 
noch das Vorhandensein des oder der an- Wischen 2 Hiablagen. Waage- 
deren Weibchen im selben Behalter, die eben AUR ES Fes ior eeae ms 
nicht begattet wurden. Dabei ist ganz davon 
abgesehen, daB ich natiirlich gleichzeitig und zu anderen Stunden auch 
die anderen Kafige priifte. 

Es geht aus dieser Aufstellung und auch aus den 8. 766 gemachten 
Bemerkungen hervor, da8 die Begattungen im Verhaltnis zu den von 
seiten der Mannchen dazu gemachten Versuchen selten sind. (Es sei 
erwahnt, da8 31 Eiablagen, also im ganzen 31 Perioden der theoretischen 
Paarungsbereitschaft vorliegen.) Aus den Darstellungen von NoBLE 
und BRADLEY gewinnt man den Eindruck, da dort Begattungen viel 
haufiger sind, was im Zusammenhang mit dem natiirlich unrationeller 
arbeitenden System der zufallsmaiBigen Begattungsverteilung stehen 
mag; zumal wenn mit derselben Haufigkeit auch Mannchen begattet 
werden. (Von wirklicher Fortpflanzung ist iibrigens bei jenen Autoren 
nie die Rede.) 

Es sind verschiedene Méglichkeiten denkbar, wie der Paarungsbereit- 
schaft des Weibchens Ausdruck verliehen werden kann. Die wahr- 
scheinlichste ist mir die, da8 das Weibchen sich auBerhalb dieser Periode 
einfach heftiger wehrt; man vergleiche hierzu besonders die Feststellung 
der Imponierhaltung gegen Mannchen von seiten noch trachtiger 
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Weibchen (S. 769) und das SichfreibeiBen als nachdriickliche Abwehr- 
methode!. Daf gleichzeitig die Mannchen durch chemische oder auch 
optische und taktile (Leibesumfang !) Wahrnehmung von frisch abgelegt 
habenden Weibchen stirker angezogen werden, scheint mir vorderhand 
noch nicht ausgeschlossen werden zu diirfen, obwohl ich Bemiihungen 
von Mannchen um hochtrichtige Weibchen notiert habe. 


Die Unterscheidung der Geschlechter. 


Nach den bisherigen Beobachtungen an Lacerta, sowohl anderer Au- 
toren als auch meinen eigenen, ware die Frage der Paarbildung ziemlich 
klar. Das Hauptinteresse und die Schwierigkeiten entstehen erst durch 
die Feststellungen von Nosie nnd BrapLey beziiglich des Mechanismus 
der Geschlechtserkennung bei den zahlreichen von ihnen untersuchten 
Arten (die alle anderen Familien entstammen als die unseren). 

Tch stelle die bezeichnenden Eigenschaften der Paarbildung voraus, wie 
sie NoBLE und BrapLEy an Angehérigen der Tejidae, Scincidae und 
Iguanidae festgestellt haben: Das paarungslustige Mannchen fihrt 
sein ,,display“‘ einem Artgenossen ohne Riicksicht auf dessen Geschlecht 
vor. Es hangt von der Reaktion des Objektes der Werbung ab, was jetzt 
geschieht: Bleibt das umworbene Tier passiv, so wird es begattet oder 
doch der Versuch dazu gemacht”. Antwortet es selber mit display, so 
ist das Signal zum Kampf gegeben. Der im Kampf unterlegene Gegner 
wird nie als Weibchen behandelt, also nicht zu begatten versucht. 

Von einer eigentlichen Unterscheidung der Geschlechter ist hier eigent- 
lich gar nicht die Rede, es handelt sich nur um das Vorhandensein eines 
Signals, das die Fortsetzung der Begattungsabsicht unméglich macht 
und die Handlungskette, um die Ausdrucksweise LORENZ’ zu gebrauchen, 
in ein anderes Geleise lenkt. 

Der Modus der Geschlechtserkennung bei Lacerta weicht nun nicht 
nur von dem anderer Lacertilier, sondern tiberhaupt von den bisher 
bekannten Typen der Paarbildung bei Wirbeltieren mit Ausnahme der 
Saugetiere stark ab. Da Nosy und Brapuey auf Grund ihrer Ergebnisse 
an anderen Eidechsengruppen den von ihnen vorgefundenen Typ der 
Paarbildung und Geschlechtserkennung — diese beiden Begriffe fallen 
ja in dem hier gebrauchten Sinne weitgehend zusammen — stark verall- 
gemeinern, wobei der bis dahin iiber die betreffenden Verhaltnisse bei 
Lacerta bestehenden Literatur Gewalt angetan wurde, mu8 schon aus 


* Puracca hat zuverlassig erfolgsichere Abwehr von seiten des nicht paarungs- 
willigen Iguana-? festgestellt. 

2 In Gefangenschaft kommen bei manchen dieser Arten Mannchenbegattungen 
ebenso haufig vor wie normale, und bei Arten ohne sekundare Geschlechtsmerkmale, 
wie Ameiva chrysolaema, die auch iiber keinerlei besonderes Balzverhalten verfiigen, 
mit dem sie dem nahenden Geschlechtsgenossen antworten kénnten, kann man sich 
das Vermeiden solcher Mannchenbegattungen auch in Freiheit nicht vorstellen. 
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diesem Grunde die Darstellung etwas ins Einzelne gehen. Schon im 
bisher vorgetragenen sind viele Tatsachen enthalten, aus denen sich die 
Verschiedenheiten der Lacerta-Paarung von dem von den amerikanischen 
Autoren gefundenen Modus ableitet, doch seien die Gegenitiberstellungen 
fiir einen eigenen Abschnitt aufgespart. Im folgenden gilt es zunachst, 
die Analyse der Merkmale, welche die Geschlechtsunterscheidung gewahr- 
leisten, darzustellen. 


Die Rolle des roten Bauches. 


Voraus einige morphologische Bemerkungen. Soweit die istrianische Popu- 
lation von L. melisellensis in Frage kommt, beschrankt sich der Rotbauch auf das 
mannliche Geschlecht, wo er das ganze Jahr iiber in gleicher Farbstarke erhalten 
bleibt. Der Farbton kann alle Stufen von einem blassen Orangegelb bis zu einem 
satten Feuerrot durchlaufen, daneben finden sich aber auch Tiere ohne gelbe Bei- 
mischung, so daf die Skala hier von bla8 Lachsrosa bis Karmin verlauft. Im 
Westen Istriens, also z. B. in der Umgebung von Rovigno, sind die Bauche meist 
recht intensiv gefarbt, in manchen ostistrianischen Bezirken finden sich dagegen 
haufiger sehr blasse, sehr selten auch ganz weiBe Unterseiten (anderseits finden sich 
bei Inselpopulationen der siidlicheren Adria Rotbauche in beiden Geschlechtern). 
Die Weibchen bekommen zur selben Zeit, in der die Mannchen rot zu werden be- 
ginnen, eine Gelbfarbung der Kehle, die sich bei alten Tieren mehr oder weniger auf 
Brust und Bauch ausdehnen kann. Der Farbton hilt sich zwischen Chromgelb und 
dem Gringelb einer nicht ganz reifen Zitrone, rote Beimengungen fehlen ganz. Beim 
Mannchen ist in der Regel der Farbton in der Kehlgegend am intensivsten. Das 
Rot steigt auch an den Kieferseiten bis zu den Oberlippen empor, somit an dieser 
Stelle in jeder Lage sichtbar. Ebenso sind seitlich sichtbar die Randbezirke an den 
Halsseiten, der Unterseite der Hinterschenkel und des Schwanzes. 


Die Versuche iiber die Bedeutung des bunten Bauches standen von 
vornherein unter dem Zeichen der Schwierigkeit, da das Anmarschieren 
des zu beobachtenden Mannchens in Imponierhaltung nichts Deutliches 
dariiber aussagt, ob es den Angegangenen fiir ein ¢ oder fiir ein 9 halt. 
Die erste Méglichkeit, die Versuche kritisch zu gestalten, ist die, nicht 
nur das Ankommen in Imponierhaltung als Kriterium zu benutzen, sondern 
auch die weitere Handlung, also die Art des Zufassens, der Verfolgung 
usw. Ich beginne mit der Darstellung dieser Art des Vorgehens, und 
zwar in Form von Versuchen mit Weibchen, denen die Unterseite kiinstlich 
rot gefirbt wurde. 


Fiir alle diese Versuche gilt, daB sie in der Fortpflanzungszeit vorgenommen 
wurden, wo also unter normalen Umstanden jedes neu zukommende Weibchen mit 
Begattungsabsicht empfangen wird. Das jeweils zu priifende Mannchen bewohnt 
einen Kafig zusammen mit 2—3 eingesessenen Weibchen. 

Als Farbemittel diente roter Fingernagellack, der den Farbton des karminroten 
Fiumana-Bauches recht gut wiedergibt. Er darf nicht zu dick aufgetragen werden, 
da er sich zu stark zusammenzieht, wodurcn die Ablésung beschleunigt und dic 
Hidechse stark belastigt wird. 

8.4. 2 mit gefarbter Unterseite kommt zu ¢ 2. Das fe) lauft nach dem Rand 
des Rasenpolsters, auf dem es niedergesetzt worden war, in Richtung auf 3 2, das 
so von unten her gerade die leuchtende Kehle zu sehen bekommt. Plotzlicher Angriff, 
Zugriff und Schiitteln an der Kehle. Loslassen ohne Verfolgung, das 9 entfernt sich 
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langsam. Ganz ahnlich ein zweites Mal, wobei wieder das schnelle Ablassen und 
Weefallen der Verfolgung auffallt; dies vermutlich infolge chemischer Wahrnehmung. 
Dasselbe gefarbte sofort zu J 1, das bei seiner Annaherung mit 2 29° zusammen- 
liegt; das  blaht die Kehle, fahrt darauf zu, beiBt jedoch nicht, sondern beziingelt 
und wendet sich ab. Ein 3. ¢ reagiert mit Zufassen, jedoch in zu langsamem Tempo 
und ohne Schiitteln, so daB die Entscheidung, ob Kampf- oder Begattungsreaktion, 
nicht klar genug gegeben ist. 

7.5. Frisch gefangenes, unten rot gefarbtes 2 zu gl. Kommt von hinten an 
das Mannchen heran, das es mit zuriickgewandtem Kopf kommen sieht. Kehl- 
blahen, heftiges Zufahren, ohne da8 ich sehen kann, ob es zubeiBt; bleibt dann, 
das 2 aufmerksam beziingelnd, tiber ihm stehen. Dasselbe gefarbte 2 zu ol f 1, 
das bei giinstiger Begegnung scharf darauf losfahrt und ihm, wie es kehrt macht, 
folgt. Zum BeiBen kommt es nicht. 


Weiter wurden’ Exemplare von L. sicula als Versuchstiere benutzt. 
Es mu8 einem spiateren Abschnitt (S. 781) vorausgegriffen werden, daB 
die Mannchen der einen Art vor den Angriffen andersartiger bis zu eimem 
gewissen Grad sicher sind. 

Die istrianischen L. sicula haben zu einem geringen Prozentsatz von Natur aus 
roten Bauch, wenn auch in der Kopf- und Kehlgegend mit anderer Verteilung als 
melisellensis. Ich brachte solche rotbauchige Mannchen, die tibrigens etwa doppelt 
so schwer waren als die mel. J, zu dreien der Zuchtménnechen und erhielt ein- 
deutige Angriffsreaktionen. Bei zweien der aktiven Versuchstiere ist das weniger 
iiberzeugend, weil sie unter Umstanden auf WeiB8hauche in der gleichen Artreagierten. 
Dagegen ist das Verhalten des 3. Tieres, namlich ¢ 1, besser kontrolliert, da es stets 
mit einer kleen Gesellschaft von sicula in vollem Frieden zusammenlebte. 

Vollig frei von Bedenken ist der Ausfall eines Versuchs, in dem das mannliche 
der mit gj 1 zusammenlebenden sicula-Exemplare, das mit dem Mannchen der 
anderen Art seit fast einem Monat, ohne auch nur eine Gebarde der Feindschaft, 
zusammenlebte, das passive Versuchstier abgab, indem sein weiSer Bauch rot 
gefairbt ward. Wie 3 1 es sichtete, marschierte es in Imponierhaltung darauf zu, 
verharrte ziingelnd vor ihm, die Haltung bewahrend, ohne jedoch zuzubeiBen. 
Wendete sich dann ab. Bei einer zweiten Begegnung erfolgte etwa das gleiche. 


Obgleich es im letzten Fall nicht zum BeiSen gekommen ist, sehr wahr- 
scheinlich wegen der interferierenden Dazwischenkunft der chemischen 
Wahrnehmung, ist doch gerade diese Beobachtung wegen der seit langer — 
Zeit kontrollierten vorher bestehenden Beziehungen sehr wertvoll. 

Ich schritt dann noch zu Versuchen mit im Glasgefa& vorgezeigten 
Mannchen, wozu ich durch den Fang eines ganzlich weiSbauchigen Mann- 
chens (weiBb. ol 3) angeregt wurde. Es bestand dadurch die Moglichkeit, 
dasselbe Tier einmal mit ungefarbten, ein andermal mit gerétetem Bauch 3 
vorzuzeigen. Es war fiir diese Versuche wenig ermutigend, daB ich 
einleitend festgestellt hatte, daB sowohl 2 als auch das weiSbauchige 
Mannchen ohne gefirbte Unterseite gelegentlich positive Reaktionen 
der aktiven Versuchstiere hervorriefen — wobei im letzteren Fall nicht 
einmal klar ist, ob das passive Versuchstier fiir ein $ oder ein ? gehalten 
wurde —; doch gab es bei den einige Zeit spater durchgefiihrten Serien 
zwar viele Negativ-Ausfalle auf die rotbauchigen Tiere, aber keinen 
einzigen positiven Ausfall auf das weiSbiuchige ¢. 
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Als Glaser dienten Erlenmeyerkolben 200 ccm. Passive Versuchstiere: 2 rot- 
bauchige, 1 weiBbauchiges 3, alle vom Olivaceatyp. Alle 3 Tiere stehen in Glasern 
gleichzeitig bereit, so daB flott ausgetauscht werden kann. Fiir simultane Darbietung 
zweier Hidechsen sind leider die Raumverhaltnisse ungeeignet. Das passive Ver- 
suchstier im Glasgefa wird 20—30 cm entfernt von dem Platz aufgestellt, an dem 


das beim Hinstellen vertriebene aktive 
Versuchstier erscheinen mu8. Als nega- 
tiv wird eine Reaktion dann gewertet, 
wenn innerhalb mindestens der Zeit- 
dauer, die fiir eine positive Reaktion 
nétig ist, von der Seite des aktiven 
Versuchstieres kein einwandfreies Zei- 
chen der Angriffslust gegeben wird; 
auBerdem mu das passive Tier in 
seiner Blickrichtung liegen und _ sich 
bewegt haben, da Angriffe meist auf 
Bewegungen erfolgen. 

Beim Angriff kommt es oft vor, daB 
dasaktive Versuchstier mit der Schnauze 
ans Glas st6Bt, woraufhin es leicht er- 
schreckt umzukehren pflegt. In anderen 
Fallen schwenkt es auch schon vorher 
ab. Uberhaupt ist die Haufigkeit und 
Heftigkeit der Angriffe gegeniiber diesen 
eingesperrten Tieren herabgemindert 
(s. besonders br.ol 3); die Griinde 
sind wohl die eingeschrankten Bewe- 
gungen und die etwas herabgesetzte 
Deutlichkeit der Wahrnehmung. 

Bei der nebenstehenden tabellen- 


ahnlichen, nach aktiven Tieren geord- 


neten Darstellung bedeutet: rotb. ja 
und rotb. gb = die beiden rotbau- 
chigen passiven Tiere; weiBb. 5 weib 
und weiBb. grot = weibb. ol J mit 
natiirlichem (weiBem) bzw. mit rot ge- 
farbtem Bauch. Die unter dem gleichen 
Datum angefiihrten Versuche sind hinter- 
einander! ausgefiihrt, so da sie sich 
gegenseitig kontrollieren. 
. Beidiesen Ergebnissen diirfen die 
Kontrollversuche mit natiirlichen 
Rotbauchtieren wohl denen mit 
kimstlichen als gleichwertig be- 
- trachtet werden. Es steht nach 


Tabelle. 


Aktives Versuchstier: Br. old. 


Datum 


Passives Tier 


Reaktion 


_—__-- — 


4.5. 36 


5. 5. 36 


6. 5. 36 
10. 5. 36 


weibb. ¢ weiB 
roth. ga 
weibb. g wei’ 


weibBb. 3 weib 
weiBb. 3 rot 
roth. ga 


weibb. 3 wei 


weiBb. ¢ weib |- 


weibb. ¢ rot 


negativ 
Angriff - 
negativ 
negativ 
negativ 
negativ 
negativ 
negativ 
negativ 


Aktives Versuchstier: g 1. 


Datum 


4.5. 36 


5. 5. 36 


10. 5. 36 


Passives Tier 


weiBb. Jd weil 
roth. ¢ b 


weibb. g wei’ 
weibb. f rot 


weibb. d rot 


Aktives Versuchsti 


Datum 


4.5. 36 


5. 5. 36 


10. 5. 36 


Passives Tier 


rotb. g b 
roth. ga 
weiBbb. ¢ wei’ 
weiBbb. g weib 
weiBb. 3 rot 
weiBb. g weib 


Reaktion 


negativ 
Angriff 


negativ 
negativ 


Angriff 
er: ol d 1. 


Reaktion 


Angriff 
Zmal Angriff 
negativ 
negativ © 
3mal Angriff 


negativ 


weibb. 3 rot 


Kehlblahen 


dieser Reihe fest, daB der bunte 
Bauch ein Merkmal ist, das zum Angriff reizt, damit seinem Trager 
eine mannliche Note gibt. Nach den von Fischen, Végeln und anderen 
Lacertiliern vorliegenden Resultaten hatte dieses Ergebnis, fiir sich 
allein betrachtet, mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit vermuten 


1 Wenn weiBb. ol 3 gefirbt werden muBte, gab es freilich Unterbrechungen 


yon mehreren Minuten. 


51* 
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lassen kénnen, da8 hiermit das Merkmal fir die Geschlechtsunter- 
scheidung entdeckt sei, somit gleichzeitig die Grundlage der Paar- 
bildung. Neben anderen Tatbestanden, die zum Teil schon im bis- 
herigen wiedergegeben, aber noch nicht unter diesem Gesichtspunkt 
hervorgehoben wurden, sprechen dagegen schon Erwagunngen mor- 
phologischer Art. Ganz abgesehen von den bei L. sicula herrschenden 
Verhaltnissen ist bei L. melisellensis der bunte Bauch als sekundares 
Geschlechtsmerkmal so unsicher fixiert, zudem in den Fallen.seines Vor- 
handenseins noch in allen méglichen Intensitaétsabstufungen verwirk- 
licht, da8 es verwunderlich erscheint, daB sich eine darauf abgestimmte 
Reaktion herausgebildet haben sollte. Hat die melisellensis-Population 
auf der Insel Tajan, der Rotbauche in beiden Geschlechtern zu eigen sind 
(KAMMERER), eine grundsatzlich andere Art der Unterscheidung der 
Geschlechter? Und werden die weiSbéuchigen Mannchen Istriens als 
Weibchen behandelt ? — Beides ist unwahrscheinlich, und die letztere 
der beiden Fragen kann auf empirischer Grundlage verneint werden. 
Ich halte es zunadchst fiir méglich, daB es sich bei der Geschlechtsunter- 
- scheidung nach dem Merkmal Rotbauch um eine im Individualleben 
erworbene Assoziation handelt. Dazu ist freilich wieder Voraussetzung, 
daB andere, primaire Merkmale vorhanden sind, die das Erkennen gewahr- 
leisten. Dies wird jetzt zu zeigen sein. 


Andere Merkmale bei der Unterscheidung des Geschlechts. 


Hs ist leicht festzustellen, daB auch weiBb. ol ¢ in ganz eindeutiger 
Weise als Mannchen behandelt wird. Von den Merkmalen, die nach 
Wegfall des roten Bauches eine Rolle spielen kénnen, sei zunaichst auf 
Unterschiede in chemischen Qualititen eingegangen. Beobachtungen, 
die hiertiber AufschluB geben, betreffen in erster Linie Raufereien, die 
unter Steinen oder in Erdléchern ihren Anfang nehmen. Sonst sind 
besonders diejenigen Fille iiberzeugend, in denen das daherkommende 
M&annchen auf einen Schwanz st68t, ihn ziingelnd priift, ohne das dazu- 
gehorige Tier zu beachten oder ohne es tiberhaupt sehen zu kénnen, weil 
der Schwanz um eine Ecke herausragt od. dgl.; nach Beendigung dieser 
eingehenden chemischen Priifung wird die betreffende Eidechse ge- 
schlechtsgema8 behandelt, das heiBt geschiittelt oder zu begatten ver- 
sucht, oder auch in Frieden gelassen. 


Von L. sicula zitiere ich folgenden Fall, der kurz nach Beginn der 
Tyrannei der sicuwla-Gesellschaft im Friihjahr zur Beobachtung kam: 
Das Tyrann- 3 nahert sich quer der Flanke eines sich sonnenden kleineren 
Tieres, das ich bis dahin fiir ein ¢ gehalten hatte, beziingelt es mehrmals, 
faBt es zu meinem Erstaunen grob an der Seite, schiittelt es und wirft es 
weg. Ich fing das mi8handelte Tier heraus und stellte fest, daB es ein 
vorjahriges Mannchen war. Es gibt also eine Unterscheidung der Ge- 
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schlechter durch die chemische Wahrnehmung !, — Nach der Bemerkung 
KLINGELHOFFERs, daB Mannchen von L. agilis ein Weibchen vor dem 
Erfassen ,,beleckten‘‘, scheint diese Feststellung auch auf L. agilis aus- 
gedehnt werden zu kénnen. 


Die weitere Frage, ob es aufer dem Rotbauch noch andere optische 
Kennzeichen des Geschlechts gibt, ist fiir melisellensis schwer ganz exakt 
zu beantworten. Zweifellos unterscheiden sich die Geschlechter dieser 
Art objektiv stark genug, um eine Verwertbarkeit der Unterschiede 
als Zeichen fiir die Artgenossen méglich erscheinen zu lassen; macht 
doch das Auseinanderhalten der Geschlechter auch dem geiibten mensch- 
lichen Beobachter selbst auf einige Entfernung keine Schwierigkeiten. 
AuBer den Zeichnungscharakteren, die ja bei der Olivacea-Mutanten fast 
ganz wegfallen, bleibt die relative Kopfgré8e und Rumpflange immer 
noch auffallend genug. Ich bin zwar iiberzeugt, daB die Unterscheidung von 
seiten der EKidechsen auch auf dieser Basis geleistet wird, kann jedoch 
diese Behauptung nur fiir sicula véllig sicherstellen, da ich hier iiber 
Beobachtungen verfiige, bei denen die geruchliche Priifung unméglich 
war und die nach der Art des Draufzustiirzens keinen Zweifel dariiber 
lassen, dai das Geschlecht richtig erkannt worden war. Bei melisellensis 
ist in solechen Fallen die Wahrnehmung der Buntfarbe nie véllig auszu- 
schlieBen (vgl. die morphologischen Bemerkungen S. 773). 

Erwahnenswert scheinen mir in diesem Zusammenhang die Irrtums- 
verfolgungen, in denen ein Mannchen in der Hitze des Nachrennens hinter 
einem Gegner auf ein Weibchen losschieBt, das er aus einiger Entfernung, 
bezeichnenderweise oft nur ganz fliichtig und durch die Vegetation halb 
verdeckt, erblickt und falsch anspricht. Als unmittelbaren Beweis fiir 
Kampfreaktion auf Kidechse ohne Rotbauch mochte ich das nicht anfiihren, 
da der Hinweis auf die gespannte Stimmung des Verfolgers als Einwand 
gewiB seine Berechtigung hat. Jedoch werfen diese recht oft zu beob- 
achtenden Fehlverfolgungen immerhin ein Licht auf die Vielfaltigkeit 
des fiir die Kampfreaktion zur Verfiigung stehenden Wahrnehmungs- 
mechanismus. Nach derselben Richtung weist auch das véllige MiB- 
lingen von Versuchen, mannliche und weibliche melisellensis zur Reaktion 
~ auf eine freilich nicht allzu vollkommen aus Wachs modellierte Attrappe 
mit rotem Bauch zu bringen. Mannchen wie Weibchen fliichteten bei 
allzugroBer Annaherung stets, Maénnchen auch im Falle ihrer Vorerregung 
durch wirkliche Gegner. 

Fir die Charakterisierung des Paarungstypus, insbesondere fiir die 
Herausarbeitung der Unterschiede gegen die von Nope und BRADLEY 
beschriebenen Formen, ist der unvollstandige Nachweis vom Mitwirken 
anderer optischer Kennzeichen als des Rotbauches bei L. melisellensis 


1 {ber den wahrscheinlichen Anteil des Ziingelns bei der Chemoreception siehe 
KAHMANN. 
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kein schwerer Mangel. Erstens kann an dieser Stelle L. sicula einspringen, 
und zweitens bieten die tibrigen Befunde geniigend Handhaben zur 
Beurteilung. 


Die Lorenzschen Parabildungstypen, die Beobachtungen 

yon Noste und Braptey und das Verhalten der Mauereidechsen. 

Lorenz hat innerhalb der bisher bekannten Arten der Paarbildung 
(bzw. der Geschlechtsunterscheidung) 3 Haupttypen aufgestellt, die er 
nach den Fallen ihrer reinsten Verwirklichung den Eidechsen-, Laby- 
rinthfisch- und Chromidentyp nannte. Die Begriindung der Abgrenzung 
dieser 3 Typen gegeneinander braucht hier nicht gebracht zu werden, 
hier interessiert vielmehr ihr Gemeinsames: Das ist das Ineinander- 
greifen oder AufeinanderstoBen bestimmter, wohlfixierter ,,Spielregeln*. 
Dabei sind die Signale des Spiels, welche beim Ineinandergreifen zur 
Begattung, im Fall des AufeinanderstoBens zum Kampf fihren, meist 
motorische Reaktionen, die oftmals die Darbietung auffallender Farben 
oder Formen bezwecken. 

Im Gegensatz zu diesem ,,Ausléserverhalten“ (LORENZ) geht aus dem 
Verhalten der Eidechsen hervor, dafi sie schon vor Beginn der sichtbaren 
Reaktion auf einen Artgenossen dessen Geschlecht erkannt haben. Es 
wurde oben gezeigt, daB dies auf Grund vielfaltiger Merkmale geschieht, 
die sich sogar iiber 2 Sinnesmodalititen erstrecken. Die ganz andere 
Dignitat dieses primaren Erkennens des Geschlechts gegeniiber dem Aus- 
léserverhalten wird schon bei Betrachtung der einen Tatsache klar, 
daB ein Mannchen, ganz ohne Riicksicht darauf, ob es flieht, die Imponier- 
haltung zeigt oder sich indifferent verhalt, vom gleichgeschlechtigen 
Artgenossen als solches behandelt, d.h. angegriffen wird; von ,,Spiel- 
regel~ also keine Rede. 

Ein bezeichnendes Symptom der primiren Geschlechtsunterscheidung 
auf Grund komplexer Merkmale ist das schon oben (8. 777) angefiihrte 
indifferente Verhalten gegen die Attrappe. Ganz anders LisSMANNs 
Kampffische: Sie reagieren sogar auf unkérperliche Nachahmungen, ja — 
in abgestufter Intensitét — auch auf absichtlich unvollkommen her- 
gestellte Attrappen. Bei den Eidechsen dagegen ist das Schema so hoch- 
differenziert festgelegt, daB schon die Reaktionen auf Tiere der benach- 
barten Art (melisellensis-sicula) seltener und weniger intensiv sind. 

Dadurch, daB die ,,Spielregelmethoden“: der Geschlechtsunterschei- 
dung und die Methode des primaren Erkennens auf ganz verschiedenen 
Prinzipien bestehen, sozusagen in getrennten Ebenen funktionieren, 
sind Ubergiinge durch Mischung unméglich; theoretisch ist jedoch ihr 
Nebeneinanderbestehen bei der gleichen Art vorstellbar. Dies scheint 
nun nach der Darstellung von Nose und Brapuey bei Sceloporus undula- 
tus verwirklicht zu sein. Einerseits bringen die Mannchen dieser Art die 
Paarungseinleitung gegentiber Vertretern beiderlei Geschlechts, und die 
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Reaktion des Partners bzw. Gegners bestimmt den weiteren Ablauf 
der Handlung. Anderseits sind die beiden Autoren doch zur Uberzeugung 
gekommen!, da “some males at the close of the season, at least, are 


able to distinguish quiescent males from females”; sie betrachten diese 


Fahigkeit demnach als erlernt. 

Es ist tibrigens vorderhand nicht auszuschlieBen, da8 auch bei unseren 
Mauereidechsen noch iiber den Rotbauch hinaus Teile der Merkmale 
nicht angeboren, sondern erlernt sind, und ich hoffe, zu dieser Frage 
spater experimentelle Beitrage liefern zu kénnen. Die Wiirdigung des 
Sachverhaltes wiirde sich in diesem Falle nur insoweit verschieben, als 
der betreffende Anteil der Merkmale nicht primar gegeben ist, sondern 
nach Art einer praformierten Liicke fiir die erginzende Selbstdressur — 
fiir die in solchen Fallen eine spezifische Disposition zu bestehen pflegt — 
freigelassen wird. 

Lorenz hat den Kidechsentyp seiner 3 Formen des face isaneeorhial: 
tens von den Beobachtungen Nosies und Brapueys abgeleitet, so daB 
nach dem oben Gesagten tiber die Nichtiibereinstimmung des Verhaltens 
unserer EKidechsen mit dem jener amerikanischer Arten, abgesehen von 
der erlernten Fahigkeit des primaren Erkennens bei Sceloporus, nichts hin- 
zugesetzt zu werden braucht (s. auch 8.771). Nur auf die Punkte sei 
kurz eingegangen, in denen die amerikanischen Autoren in Verallgemeine- 
rung der an ihren Arten erhobenen Befunde altere, Lacerta betreffende 
Literaturstellen zu Unrecht bezweifeln. Ganz allgemein ist ihnen un- 
glaubhaft, daB immer ,,richtige‘‘ Paarungen, das heiBt nie solche von 
2 Mannchen, stattfinden sollen; sie haben sogar den Verdacht, daB die 
betreffenden Autoren die Weibchen einfach nach ihrer passiven Rolle 
bei der Begattung als solche angesprochen haben kénnten. AuBer den 
schon (weiter oben) zitierten alteren Beobachtungen muBten sie ihre 
Uberzeugung von der allgemeinen Unfihigkeit des Erkennens der Ge- 
schlechter noch einer Beobachtung HmzHetmers standhalten lassen, in 
der eingehend das Werbeverhalten eines agilis-Mannchens geschildert 

wird, das, von seinem Weibchen ablassend, ein herannahendes anderes 
Mannchen sofort angreift. 

Auch die véllig mangelnde Beteiligung der Weibchen an Paarungs- 
-einleitung und Paarung, wie sie Nosy und Brap.ey an ihren Tieren 
beobachteten, stand im Gegensatz zu damals schon bekannten Beob- 
achtungen, die der Uberzeugung jener Autoren, Allgemeingiiltiges sagen 
zu kénnen, entgegenstanden. Bei den hier beobachteten Arten konnten 
mit, Wahrscheinlichkeit Anzeichen einer solchen Beteiligung aufgezeigt 
werden, wenn auch nur in Form verringerten Widerstrebens. Der sichere 


Nachweis einer Brunstperiodizitaét der Weibchen unterstiitzt diesen — 


Befund, lat allerdings eine Bevorzugung der ib a Weibchen schon 
von seiten | der Mannchen offen. 


1 nde zwar auf Grund von Freilandversuchen. 


és? 
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Nachdem von einer Art bekannt ist, daB bei ihr beiderlei Arten der 
Geschlechtsunterscheidung nachzuweisen sind, fiihlt man sich veranlaft, 
zu priifen, ob nicht im Falle der reinen Verwirklichung des einen der beiden 
Prinzipien dennoch im Hintergrund Elemente des anderen Prinzips zu 
erkennen sind. Nachdem bei Lacerta das Erkennen des Geschlechts mit 
den daran gekniipften Handlungsfolgen ganz unabhangig ist von der 
Imponierhaltung und dem Treteln — davon, dai die erstere vom Gegner 
,verstanden‘ wird, kann in diesem Zusammenhang abgesehen werden —, 
liegt bei Betrachtung der Lacerta-Arten fiir sich allein kee Veran- 
lassung vor, diesen Gesten die spezielle Bedeutung sexuellen Ausdruckes 
zuzulegen. Doch kénnte man sich unter Einfiihrung gewisser Hilfs- 
hypothesen vorstellen, daB diese Gesten Signale eines vom dominierenden 
System des direkten Erkennens iiberdeckten Auslésersystems darstellen. 
Als zu ungewiB sei dieser Gedankengang nicht weitergefiihrt, es sei dadurch 
nur darauf aufmerksam gemacht, daS man in Zukunft auf diese Moglich- 
keit achten soll. 


Das persénliche Erkennen des Artgenossen und die 
Duldungsfreundschaften. 

Die genaue Darstellung der Falle, die das persénliche Sicherkennen 
beweisen, kann erspart werden, da sie in anderen Zusammenhangen 
bereits zur Sprache gekommen sind. Es sind dies erstens jene Beob- 
achtungen, aus denen die Bevorzugung und andersartige Behandlung des 
neu hinzukommenden Weibchens vor den 2—3 dauernd im Kafig befind- 
lichen hervorgeht. Zweitens geh6ren hierher die in sich stabilen Weibchen- 
gesellschaften, welche ein neu hinzugekommenes Weibchen bekampfen. 
Drittens das gute Auskommen der Mannchen mit ihren gewohnten 
Weibchen auferhalb der Brutzeit, wahrend neue Weibchen feindlich 
behandelt werden. Z 

Die am Anfang der Arbeit beschriebenen Verhaltnisse in einer tyranni- 
sierten Mannchenschar, deren jedes vor jedem, ja auch vor zugebrachten 
Weibchen sich angstigt, obwohl es ausschlieBlich von dem Tyrannen 
etwas zu fiirchten hat, sind nach der somit zweifelsfrei festgestellten 
Fahigkeit des persénlichen Erkennens so zu erkliren, da die differen- 
zierte Wahrnehmung und Behandlung der Individuen durch die Erregung 
gesprengt wird. Verwandte Erscheinungen im Tier- und Menschenleben 
sind alltaéglich. — Dagegen habe ich einen Fall aufgezeichnet, in dem ein 
frisch zugebrachtes, tyrannisiertes sicula-Mannchen nur dem Tyrannen 
auswich. Es scheint also hier, wie oft, die gréBere Art die fahigere zu 
sein. 

Von den 3 Gruppen der obengenannten Argumente setzen die beiden 
letzten, in denen das Gebissenwerden fremder Weibchen durch das 
Kafigmannchen und eingesessene Weibchen angefiihrt wird, ein stabiles 
Verhaltnis zwischen den bisherigen Kifiginsassen voraus. Es ist dies 
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eine Stabilitat, die eben erst dann auffallt, wenn sich zeigt, daB sie auf 
ein neu zukommendes Individuum nicht ausgedehnt wird. 

Zam Schlu8 sei noch der einzige Fall erwihnt, in dem ein Mannchen 
innerhalb der Fortpflanzungszeit (8. 6.) hintereinander 2 frisch zugesetzte 
fremde Weibchen nicht wie iiblich zu begatten suchte, sondern, wie nor- 
malerweise auferhalb der Fortpflanzungszeit, bekampfte. Es handelt 
sich um br ol g, welches das trachtige, br 2 1 nach eingeheridem Be- 
zingeln grob faBte, abschiittelte und wegwarf. Zur Kontrolle, ob viel- 
leicht die Trachtigkeit dabei entscheidend war, wurde ein gerade zuvor 
begattetes 2 zugesetzt, das aber die gleiche Behandlung erfuhr. Am 
nachsten Tag begattete dasselbe Mannchen eines seiner standigen Weib- 
chen, das in der zwischenliegenden Nacht Hier abgelegt hatte. In anderen 
Fallen fiigte sich br ol g durchaus der Regel, die besagt, daB unbekannten 
Weibchen ein erhéhtes geschlechtliches Interesse entgegengebracht wird. 
So wurde, wohl durch Zusammentreffen auSergewéhnlicher innerer Um- 
stande, in diesem Ausnahmefall das 4uBere Bild eines eheahnlichen Ver- 
haltnisses zustande gebracht. 

Auf die Frage nach den Merkmalen, nach denen das Individuum unter- 
schieden wird, ist zunachst mit Sicherheit zu antworten, daB die chemi- 
schen Eigenschaften in letzter Instanz sehr wichtig sind. Die absichtliche 
Annaéherung an neue Tiere aus einiger Entfernung spricht zwar sehr deut- 
- lich auch fiir optische Unterscheidung. Aber auch unter alten Bekannten 
bemerkt man fast regelmaBig bei zufalligen Begegnungen ein kurzes 
gegenseitiges Beziingeln. 


Die teilweise Beschrinkung der Reaktionen auf Artgleiche. 

Schon in den ersten Tagen des April hatte ich Kenntnis von einer 
kiinftig sich zuverlassig bestatigenden Tatsache erhalten: Im allgemeinen 
Tumult der Tyrannei in einer melisellensis-Horde blieben Stiicke von 
sicula ungeschoren. Damals lieBen sich die meiste Zeit iiber nur der 
Tyrann, 2 Weibchen und 2 sicula auferhalb des Versteckes blicken. Es 
geht daraus gleichzeitig hervor, daB die sicula, da nicht angegriffen, 
auch frei von Furcht waren. Am eindrucksvollsten aber war das unter- 
einander reibungslose Funktionieren von 2 Tyranneisystemen im gleichen 
Kiafig. Beide Tyrannen (3 1 und ein kraftiges, seinen Kollegen von der 
Nachbarart wohl 2mal aufwiegendes sicuwla-Mannchen von der Insel 
Figarola) haben mehrfach Beweise ihrer Raufstairke gegen gleichartige 
Mannchen abgelegt, gegenseitig waren sie von absoluter Indifferenz, 
und zwar von Anfang an. Ubergriffe waren festzustellen von seiten des 
- sicula-Weibchens, das manchmal die 2 schwacheren mel.-Weibchen 
verfolgte und bif. Auch ein Begattungsgriff von seiten des sic.-Mannchens 
nach einem mel.-Weibchen wurde beobachtet. 

Bei anderen Kafiggemeinschaften waren die Beziehungen nicht so 
streng getrennt, besonders war ol ¢ 1 oft, wenn auch gleichsam gedémpft 
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aggressiv gegeniiber sicula~Mannchen. Und zwar entstand der Kindruck, 
da& die ,,Dampfung‘ im letzten Augenblick vor dem ZubeiBen wirksam 
wurde, wodurch die Vermutung entsteht, da die in diesem Augenblick 
einsetzende chemische Nahwahrnehmung noch einmal hemmend wirkt. 

Die wirksamste Durchbrechung der artlichen Trennung der Beziehungen 
war eine Kreuzbegattung, die ¢ 2 mit einem vorjahrigen sicula- 9? aus- 
fiihrte. Man erkennt hieran und an den vorher genannten Fallen, daB 
auch die Eidechsen der benachbarten Art, so sie iiberhaupt beachtet 
werden, im allgemeinen geschlechtsgemaf behandelt werden. Durch- 
brechungen auch dieser Regel lieferte ol $1. 

Auch Merrens erwahnt gelegentlich Beschreibung der Kampfe von 
L. liljordi die relative Vertraglichkeit gegeniiber anderen Arten. Auch in 
Liebhaberkreisen scheinen diese Verhaltnisse bekannt zu sein. 


Zusammenfassung. 

Eingangs werden beschrieben: Die Imponierhaltung, Ausdruck der 
Angriffslust, und das Treteln, Ausdruck der Unterlegenheit. Beide 
Gesten kommen sowohl beim Kampfen als auch gegeniiber dem Ge- 
schlechtspartner zur Anwendung. Jedoch ist die Imponierhaltung des 
Mannchens gegentiber dem umworbenen Weibchen offenbar ein Rest 
von Feindseligkeit, denn sie fallt bei gut miteinander bekannten 
Paaren weg. 

Von mehreren zusammengesperrten Mannchen bekaémpft eines alle 
ubrigen, eine Rangordnung innerhalb der Unterlegenen besteht nicht. 
Eingesessenheit im Terrain erhéht die Kampftiichtigkeit. Auch manche 
Weibchen kampfen miteinander; desgleichen Junge ab frithester Jugend. 

AuBerhalb der Fortpflanzungszeit werden Weibchen von den.Mann- 
chen zwar auch feindselig behandelt, aber dennoch in anderer Weise 
als Mannchen. Das Bekémpfen ist weniger heftig, und in wenigen Tagen 
findet ein friedliches Aneinandergewéhnen statt, was gegeniiber Mann- 
chen niemals eintritt. 

Die Weibchen wirken bei der Paarung und Paarungseinleitung nie 
aktiv mit, doch fallen ihre AbwehrmaBnahmen gegen das zwecks Begat- 
tung zugreifende Mannchen verschieden heftig aus, wodurch sie sehr wahr- 
scheinlich den Erfolg der Begattungsbemiihungen beeinflussen kénnen. 
Auf statistischem Wege wird nachgewiesen, daB die Begattungen in die 
erste Halfte eines Zeitraumes zwischen 2 Hiablagen fallen, oft sogar den 
Kiablagen ganz kurz nachfolgen. 

Der rote Bauch der miannlichen LZ. melisellensis ist ein Merkmal fiir 
die Geschlechtsunterscheidung, aber vielleicht ein erlerntes. Die Unter- 
scheidung der Geschlechter auf Grund anderer optischer Merkmale ist bei 
sicula nachgewiesen. AuBerdem wird das Erkennen des Geschlechts 
auf chemorezeptorischem Wege geleistet. Die Geschlechtsunterscheidung 
mit den daran gekniipften Handlungsfolgen — Kampf oder Paarung — 
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steht und fallt also in diesem Falle nicht mit einem einzelnen Kennzeichen. 
Auch das Ineinandergreifen oder AufeinanderstoBen von Handlungs- 
schemen ist nicht mafigebend; ein Mannchen erkennt ein anderes als 
solches in jeder Lebenslage, sowohl in Imponierhaltung als auch bei 
indifferentem Verhalten und sogar wenn es ausweicht. . 

Die Eidechsen lernen sich persénlich kennen. Es bilden sich durch 
Aneinandergewéhnen Duldungsfreundschaften, wahrend neu hinzu- 
tretende Individuen feindlich behandelt werden. 

Die Reaktionen aus dem Bereich der Paarbildung und des Kampfens 
sprechen auf Angehérige anderer Arten nur sehr beschrankt an. 


Nachtrag bei der Korrektur. Inzwischen hatte Herr Evans die Freundlichkeit, : 
mir nicht nur die zitierten, sondern auch andere seiner Schriften zuzusenden, 
darunter die sehr interessante Arbeit: Territorial behavior of normal and castrated 
females of Anolis carolinensis. J. gen. Psychol. 49, 49 (1936): Hier wird das Kampfen 
normaler Weibchen, die isoliert untergebracht wurden, als regelmaBig festgestellt, 
jedoch sind Kampflust und -erfolg bei Kastrat-29 gréBer; man vergleiche hier- 
zu das in der vorliegenden Arbeit tiber Kimpfe der 99 und Jungen Gesagte. — 
Es sei hervorgehoben, da die Ergebnisse Evans’ an sehr sorgfaltig gepflegten 
Tieren gewonnen wurden. 
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